


















ESTRUTURA FOLIAR, CONTEÚDO DE CLOROFILAS E 
COMPOSIÇÃO NUTRICIONAL DE ESPÉCIES ARBÓREAS EM UMA 


































ESTRUTURA FOLIAR, CONTEÚDO DE CLOROFILAS E 
COMPOSIÇÃO NUTRICIONAL DE ESPÉCIES ARBÓREAS EM UMA 







Tese apresentada como requisito parcial à 
obtenção do grau de Doutor em Ecologia e 
Conservação, junto ao Curso de Pós-
Graduação em Ecologia e Conservação da 
Universidade Federal do Paraná. 
 
Orientadora: Maria Regina Torres Boeger 

















































































 Meu sincero agradecimento a todos que auxiliaram nas mais diferentes 
etapas desta pesquisa, especialmente minha orientadora e meu co-orientador, por 
































































“Não há quadro que se possa comparar, em beleza virgem, com o das 
matas ribeirinhas do Uruguai. As abas do planalto avançando em 
esporões de uns duzentos metros de altura relativa, totalmente 
revestidas de mata, abrigam em seu meio os vales de flancos suaves 
em cujo centro, ensombrados por legiões sem conta de gigantes 
multisseculares, deslizam as águas límpidas dos rios. Sem trechos 
pantanosos, sem meias-luas de aluvião, os tributários se lançam na 
larguíssima faixa de prata do Uruguai, que assoma, aqui e além, entre 
as copas da floresta. Não fossem as grandes clareiras abertas pela 
colonização e a fumaça das queimadas, brancas colunas de vapores 
surgindo de todos os lados como de imensos crematórios, o espírito 
acharia o seu pleno contentamento nessa paisagem pura e natural 
[...]”  
 





Ecossistemas florestais são ambientes heterogêneos com relação a distribuição temporal e 
espacial dos recursos, tais como, os nutrientes minerais no solo e a disponibilidade de luz 
no gradiente vertical da floresta. Nesse contexto, as espécies arbóreas variam sua 
capacidade de responder à complexidade das interações entre estes parâmetros de modo 
que, muitos aspectos ecofisiológicos permanecem ainda a elucidar. O presente trabalho 
teve como objetivos: i. avaliar a existência de variação temporal na concentração dos 
nutrientes e pigmentos foliares de cinco espécies arbóreas, sendo três perenes (Cupania 
vernalis, Matayba elaeagnoides e Nectandra lanceolata) e duas decíduas (Cedrela fissilis e 
Jacaranda micrantha),; ii. caracterizar as espécies com relação as concentrações de 
nutrientes, a eficiência no uso de nutrientes e ainda a relação entre a concentração de 
nutrientes e a área foliar específica; iii. Analisar comparativamente a morfoanatomia das 
folhas de espécies do dossel com aquelas do sub-bosque em uma área de Floresta 
Subtropical no sul do Brasil, localizada na interface entre a Floresta Ombrófila Mista e a 
Floresta Estacional Decidual. Houve variação temporal na concentração dos pigmentos e 
nos macronutrientes, sendo esta variação mais pronunciada na concentração de clorofila a, 
clorofila b e clorofila total em todas as espécies avaliadas, enquanto os nutrientes 
apresentaram menor variação ao longo do ano. Os resultados indicaram que a 
disponibilidade de elementos essenciais no solo é suficiente para prover o desenvolvimento 
das espécies, havendo, no entanto, diferenças interespecíficas nas concentrações foliares 
de macro e micronutrientes e na eficiência do uso dos nutrientes pelas espécies arbóreas na 
área de estudo. A maioria das características morfoanatômicas das folhas diferiram entre 
dossel e sub-bosque, permitindo caracterizar a maior parte das espécies avaliadas de 
acordo com o estrato da floresta no qual ocorrem. Nossos resultados permitem concluir que 
as árvores desta área de floresta subtropical apresentam estratégias diferenciadas relativas 
aos requerimentos nutricionais, concentração de pigmentos fotossintéticos e estrutura das 
folhas. Tal diferenciação habilita as espécies com distintas características foliares a 
compartilhar o mesmo habitat, contribuindo para sua coexistência no ambiente florestal. 











Forest ecosystems are heterogeneous environments with temporal and special distribution of 
resources, such as mineral soil nutrients and light availability in the vertical gradient. In this 
context, the capacity to respond to the complex interactions between these parameters 
varies among tree species. There are many ecophysiological aspects that still remain to be 
elucidated. The purpose of this study was to: i. evaluate whether there is temporal variation 
in the content of leaf pigments and nutrients from five species - three perennial (Cupania 
vernalis, Matayba elaeagnoides e Nectandra lanceolata) and two deciduous species 
(Cedrela fissilis e Jacaranda micrantha); ii. characterize five tree species based on nutrient 
content, nutrient use efficiency and the relation between the nutrient content and specific leaf 
area; iii. analyze comparatively the leaf morphoanatomy of canopy and understory species 
from an area of Subtropical Forest in southern Brazil, located in the interface between an 
Araucaria Forest and a Deciduous Seasonal Forest.  The results showed temporal variation 
in the content of pigment and macronutrients. This variation was more pronounced in the 
content of chlorophyll a, chlorophyll b and chlorophyll total for all studied species, whereas 
the nutrients showed a smaller degree of variation throughout the year. The results show that 
the nutrients available in the soil are sufficient for the development of the species. There are, 
however, interspecific differences in leaf content of macro and micronutrients and nutrient 
use efficiency by these studied tree species. Most morphoanatomical leaf traits differed 
between canopy and understory species, allowing to charactherize most studied species 
according to the forest strata in which they occupy. Our results suggest that trees in this 
subtropical forest area show different strategies regarding nutritional requirements, 
concentration of photosynthetic pigments and anatomical traits of leaves. Such differences 
allow these species with distinct leaf features to share the same habitat, contributing to their 
coexistence in the forest environment. 

















Tabela 1 Análise de componentes principais (APC). Legenda: NEC: Nectandra 
lanceolata; MAT: Matayba elaeagnoides; CUP: Cupania vernalis; JAC: Jacaranda 
micrantha; CED: Cedrela fissilis; Cla: clorofila a; Clb: clorofila b; Cltot: clorofila total; 
Cartot: carotenóides totais. Cla:Clb: razão clorofila a: clorofila b;  Cartot:Cltot: razão 
carotenóides totais: clorofila total; Eixo %: porcentagem da variação dos dados 
explicada pelo eixo e Cum %: porcentagem cumulativa da variação dos dados. 
Valores de clorofilas e carotenóides estão em mol.mg-1. Números em negrito 










Tabela 2 One-way ANOVA (estação) feita com os escores dos eixos da APC que 
apresentaram autovalores maiores do que um (critério de Kaiser). Soma dos 
quadrados (SS), graus de liberdade (DF), média dos quadrados (QM), valores de F 






Tabela 3 Índice de plasticidade fenotípica (IP) de Nectandra lanceolata (NEC), 
Matayba elaeagnoides (MAT), Cupania vernalis (CUP), Cedrela fissilis (CED) e 
Jacaranda micrantha (JAC). Clorofila a (Cla), clorofila b (Clb), clorofila total (Cltot), 
carotenoides totais (Cartot), razão clorofila a:clorofila b (Cla:Clb) e razão 
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Figura 1 Climograma da área de estudo representando as variáveis precipitação e 










Figura 2 Diagrama de ordenação da APC (pigmentos fotossintéticos e nutrientes). 
Legenda: período quente (Quadrados fechados = verão. Circulos fechados = 
primavera). Período frio (Quadrados abertos = Outono. Círculos abertos = 
Inverno). (a) Nectandra lanceolata; (b) Matayba elaeagnoides; (c) Cupania 
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Tabela 1 Valores máximos e mínimos da caracterização química do solo do Parque 
Natural Municipal do Rio do Peixe, Joaçaba, Santa Catarina, Brasil. A= argila (%), 
MO = matéria orgânica (%), P = fósforo (mg dm-3), K = Potássio (mg dm-3), Ca = 
cálcio trocável (cmol dm-3), Mg = magnésio trocável (cmol dm-3),  S = enxofre  
extraível (mg dm-3), Zn = zinco (mg dm-3), Cu = cobre (mg dm-3), B= Boro (mg dm-3) 
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temperatura média na região do Parque Natural Municipal do Rio do Peixe, 







Tabela 3 Concentração foliar média (± desvio padrão) de macronutrientes nas 
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Tabela 4 Concentração foliar média (± desvio padrão) de micronutrientes nas folhas 
das espécies avaliadas (N=5). Médias seguidas pela mesma letra em cada coluna 





Tabela 5 Eficiência no uso de nutrientes (média ± desvio padrão).  Nectandra 
lanceolata (NEC), Matayba elaeagnoides (MAT), Cupania vernalis (CUP), 
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Tabela 6 Média (± desvio padrão) das razões das concentrações foliares de N:K, 
N:P, K:P Fe:Mn e Zn:Cu nas cinco espécies avaliadas. Médias seguidas pela 
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 O metabolismo dos organismos é condicionado pelas variáveis ambientais e 
os mecanismos com os quais as espécies respondem às pressões ambientais 
diferem, em um nível mais abrangente, de acordo com o ecossistema e estágio 
sucessional ou, em um nível mais restrito, de acordo com a espécie e estágio de 
desenvolvimento. Da interação das plantas com o ambiente resultam diferenças na 
estrutura e funcionamento das folhas, que podem ter conseqüências fisiológicas ou 
adaptativas diretas ou representar somente sintomas secundários de adaptação 
metabólica (LARCHER, 2000; TAIZ; ZEIGER, 2002). 
 Os custos de construção e manutenção das folhas são associados com 
diferentes estratégias para adquirir os recursos do ambiente, bem como, para 
sobreviver durante períodos de estresse envolvendo parâmetros fisiológicos e 
morfológicos que variam entre as espécies e os tipos de vegetação (WERNER; 
CORREIA; BEYSCHLAG, 1999; KAPPELLE; LEAL, 1996).  
 Dentre os parâmetros fisiológicos, a análise da concentração de nutrientes, 
além de caracterizar a necessidade nutricional das espécies, pode prover a base 
para o monitoramento das consequências de mudanças ambientais a longo prazo 
sobre a nutrição das árvores (DUQUESNAY et al., 2000). Por exemplo, devido às 
relações estabelecidas entre o ambiente e a composição mineral das folhas, 
programas europeus de pesquisa (LUYSSAERT et al., 2004) monitoram, entre 
outros componentes, a concentração de nutrientes foliares, construindo bancos de 
dados passíveis de comparação em séries históricas. 
 De modo similar, a quantificação dos pigmentos fotossintéticos fornece 
subsídios para compreender a adaptação das espécies aos gradientes de luz no 
interior da floresta (HANSEN, FIEDLER; RANK, 2002) bem como, às mudanças 
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sazonais na disponibilidade de luz para a fotossíntese (WOLKERSTORFER et al., 
2011). 
 A variação espacial e temporal da luminosidade também condiciona a 
estrutura foliar. A regulação estrutural da interceptação da luz através da 
organização dos tecidos na folha é, portanto, uma estratégia adaptativa à 
disponibilidade de luz (CUI; VOGELMANN; SMITH, 1991; WRIGTH et al., 2006) 
 Existe ainda, a possibilidade de diferentes características fisiológicas ou 
anatômicas desempenharem papéis funcionais semelhantes no metabolismo das 
plantas. Desse modo, a densidade estomática e o controle estomático são variáveis 
de ordens diferentes (a primeira, de ordem anatômica e a segunda fisiológica) que 
representam mecanismos de regulação das trocas gasosas (KOZLOWSKI; 
PALLARDY, 1997). 
 Diversos esforços têm sido realizados no sentido de caracterizar os 
ecossistemas florestais permitindo que se conheça um pouco mais sobre sua 
estrutura e funcionamento. No Brasil, especial ênfase tem sido dada 
tradicionalmente aos sistemas amazônicos em virtude de sua abrangência e 
importância na esfera planetária. Na região sul, com exceção da Floresta Atlântica, 
que apresenta consideráveis aspectos de sua ecologia elucidados, os demais 
ecossistemas carecem ainda de estudos mais abrangentes. 
 Em função do histórico de ocupação territorial no estado de Santa Catarina e 
da conseqüente exploração dos recursos naturais restam hoje poucos fragmentos 
significativos da outrora vasta cobertura florestal do estado. O Parque Natural 
Municipal do Vale do Rio do Peixe, Joaçaba/SC, localiza-se em uma área de 
ecótone entre a Floresta Estacional Decidual (FED) e a Floresta Ombrófila Mista 
(FOM) apresentando uma fitofisionomia tipicamente estacional exceto pela marcante 
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presença da araucária. Um levantamento florístico preliminar realizado como parte 
do estudo de viabilização da criação do parque (RAIMUNDO, 2003) revelou a 
presença de 131 espécies vegetais, sendo 43 arbóreas e 88 arbustos ou arvoretas 
pertencentes a 48 famílias botânicas.  
 Nesse contexto, pode-se esperar que as plantas da floresta subtropical do sul 
do Brasil apresentem características morfofisiológicas próprias refletindo, além da 
identidade taxonômica, as adaptações ao ambiente. Com base nessa premissa, em 
nosso estudo foram analisados os teores de nutrientes, a organização estrutural e a 
concentração de pigmentos fotossintetizantes das folhas de espécies características 
da área de estudo. 
 Assim, a pesquisa desenvolvida para essa tese foi organizada em três artigos. 
O artigo 1, intitulado “Variação interespecífica nos pigmentos e nutrientes foliares de 
cinco espécies arbóreas da floresta sub-tropical do sul do Brasil”,  buscou verificar se 
existe variação temporal na concentração dos nutrientes e pigmentos foliares  e se 
esta variação é similar entre as espécies avaliadas. O artigo 2, “Status nutricional e 
eficiência no uso de nutrientes em espécies arbóreas da floresta subtropical no sul 
do Brasil”, visou comparar as espécies com relação as concentrações foliares de 
nutrientes, a eficiência no uso desses nutrientes e ainda a relação entre a 
concentração de nutrientes e a área foliar específica. Já no artigo 3, “Comparação 
da estrutura foliar de espécies lenhosas de dossel e sub-bosque na floresta 
subtropical do sul do Brasil”, foi feita uma análise comparativa entre a morfoanatomia 
das folhas de espécies do dossel com aquelas do sub-bosque com o objetivo de 
definir quais as características que mais contribuem para a diferenciação das folhas 






 Variação interespecífica nos pigmentos e nutrientes foliares de cinco espécies 
arbóreas da floresta subtropical do sul do Brasil1 
 
RESUMO Este estudo avaliou a variação temporal das concentrações de nutrientes 
e pigmentos foliares em cinco espécies arbóreas, sendo três perenes (Cupania 
vernalis, Matayba elaeagnoides e Nectandra lanceolata) e duas decíduas (Cedrela 
fissilis e Jacaranda micrantha), em ecótono da Floresta Estacional Decidual e 
Floresta Ombrófila Mista, SC, Brasil. Amostras foliares foram coletadas nas quatro 
estações do ano, para determinação da concentração de macronutrientes (N, K, P, 
Mg, Ca, S) e pigmentos fotossintéticos (Cla, Clb, Cltot, Cartot, Cla:Clb, e Cartot:Cltot) e 
cálculo do índice de plasticidade (IP). A análise estatística dos resultados 
demonstrou que os pigmentos foliares contribuíram para a formação do primeiro 
eixo, responsável por explicar a maior parte da variação dos dados em todas as 
espécies, enquanto a contribuição dos nutrientes foliares apresentou forte variação 
interespecífica. O IP dos pigmentos foi maior que o IP dos nutrientes, corroborando 
os resultados das análises de componentes principais. Esses resultados indicam que 
as espécies estudadas têm estratégias diferenciadas de aquisição e uso dos 
recursos minerais e de aclimatação à luminosidade, determinantes para que as 
espécies possam coexistir no ambiente florestal. 
Palavras-chave clorofila, Floresta Ombrófila Mista, Floresta Estacional Decidual, 












ABSTRACT The purpose of this study was to analyze the seasonal variation in the 
nutrient and pigment leaf content from five tree species, three perennial (Cupania 
vernalis, Matayba elaeagnoides e Nectandra lanceolata) and two deciduous species 
(Cedrela fissilis e Jacaranda micrantha), in an ecotone between a Deciduous 
Seasonal Forest and a Mixed Ombrophilous Forest in Santa Catarina, Brazil. Leaf 
samples were collected in the four seasons of the year to determine the content of 
macronutrients (N, K, P, Mg, Ca, S) and photosynthetic pigments (Chla, Chlb, Chltot, 
Cartot, Chla:Chlb, e Cartot:Chltot) and the plasticity index (PI). The principal component 
analysis showed that leaf pigments contributed to the formation of the first axis, which 
explains most of the data variance for all species, while leaf nutrient showed strong 
interspecific variation. The PI of pigments was higher than the PI of nutrients, 
supporting the results of principal component analyses. These results show that the 
studied species have different strategies for acquisition and use of mineral resources 
and acclimation to light, which are determinant for them to coexist in the forest 
environment. 























A distribuição da vegetação está associada com os fatores ambientais e sua 
adaptação a um tipo particular de ambiente envolve a otimização da aquisição e uso 
dos recursos, especialmente de luz e nutrientes. Considerando que a disponibilidade 
destes recursos varia no interior das florestas, a capacidade de cada espécie utilizá-
los determina, em grande parte, sua habilidade competitiva (Grime 1977). 
Características fisiológicas foliares, tais como a concentração de nutrientes e 
pigmentos fotossintetizantes, portanto, refletem a performance das plantas na 
captura da luz e seu estudo fornece subsídios para compreender a ecologia 
funcional das plantas nos diferentes ecossistemas (Poorter 2009). 
As condições do ambiente se modificam ao longo do dia e também 
sazonalmente. Em conseqüência, cada habitat é caracterizado por combinações de 
variáveis ambientais interdependentes cuja intensidade varia ao longo do ano 
(Pierce et al. 2005). Nesse contexto, a plasticidade fenotípica das plantas tem sido 
interpretada como um fator determinante na adaptação à heterogeneidade espacial 
e às mudanças temporais do ambiente; consequentemente, taxa com genótipos 
mais plásticos podem suportar uma ampla gama de condições ambientais (Sultan 
2000; Sultan 2003; Miner et al. 2005) e apresentar uma distribuição mais 
abrangente, em diferentes ecossistemas. 
A sazonalidade climática é um importante condicionador dos eventos 
fenológicos, afetando diretamente os processos metabólicos e regulando processos 
tais como germinação, brotamento, senescência, floração e frutificação (Taiz & 
Zeiger 2009). As respostas das plantas à estacionalidade têm sido bastante 
estudadas em ecossistemas setentrionais (Chapin III 1980; Silkina & Vinokurova 
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2009), mediterrâneos (Valladares et al. 2000; Sánchez-Gómez et al. 2006), entre 
outros fortemente sazonais, como o cerrado brasileiro (Araújo & Haridasan 2007; 
Carvalho et al. 2007), onde as plantas estão sujeitas a severas restrições de 
recursos em um período do ano e apresentam variações morfofisiológicas. A 
ecofisiologia de plantas de florestas subtropicais, onde a transição entre as estações 
é gradativa, é ainda pouco estudada e são escassas as informações sobre as 
florestas subtropicais de modo geral (Wu et al. 2007).  
Efeitos de parâmetros ambientais tais como qualidade e intensidade de luz e 
disponibilidade de nutrientes no solo têm sido caracterizados principalmente através 
de ensaios realizados sob condições controladas, geralmente utilizando plântulas ou 
plantas jovens; poucas destas investigações decorrem de análises de árvores 
adultas em seu habitat. Como conseqüência, os modelos e interpretações gerados 
contradizem as respostas reais das plantas em ambientes naturais.  
Neste estudo, conduzido com espécies arbóreas de uma área de interface 
entre duas formações florestais no sul do Brasil, foi avaliado se: i. as árvores 
respondem às variações temporais com modificações na concentração de nutrientes 
e pigmentos foliares ii. existe relação entre a concentração de nutrientes e de 
pigmentos foliares; iii. as espécies diferem em termos de plasticidade fenotípica 









Material e métodos 
 
O estudo foi realizado no Parque Natural Municipal do Rio do Peixe, 
localizado no município de Joaçaba, SC (27o10’41”S e 51o30’17”O, 770 m de 
altitude), um fragmento florestal com 200 ha do bioma Mata Atlântica, inserido na 
transição entre a Floresta Estacional Decidual (FED) e a Floresta Ombrófila Mista 
(FOM) (IBGE, 1990). A área abriga espécies características das duas tipologias 
florestais, sendo um dos poucos remanescentes da vegetação original desta região 
(Raimundo, 2003).  
A Floresta Estacional Decidual (FED) estende-se ao longo da bacia do Rio 
Uruguai, no sul do Brasil (Klein 1978; Leite 2002) e é, segundo Ruschel et al. (2007), 
o mais ameaçado ecossistema florestal do sul do Brasil, demandando esforços no 
sentido de sua conservação (Ruschel et al. 2009).  A Floresta Ombrófila Mista 
(FOM), que ocupava originalmente grande parte da Região Sul, está hoje altamente 
fragmentada. Nas regiões de altitude em torno de 600m, a FOM faz limite com a 
FED, formando uma área de tensão ecológica ou ecótone, que proporciona a 
mistura das espécies das duas fisionomias florestais (Leite 2002), conferindo maior 
diversidade a estas zonas de transição (Ruschel et al. 2009). 
A área de distribuição da FED e sua interface com a FOM é tipicamente 
ombrófila, sem período seco e com regularidade pluviométrica. Os índices térmicos 
determinam dois períodos bem distintos, um centrado no verão, com médias de 
temperatura iguais ou superiores a 20oC e outro centrado no inverno, com médias 
iguais ou inferiores a 15oC (Leite 2002).  
Na área de estudo foram selecionadas cinco espécies arbóreas ocorrentes 
tanto na FED como da FOM. Cupania vernalis Cambess. (Sapindaceae) é uma 
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árvore perene, heliófita, com folhas compostas pinadas e altura máxima de 18 
metros, que floresce durante o verão e inverno, apresentando frutos sem outubro e 
dezembro. Matayba elaeagnoides Radlk. (Sapindaceae), é uma espécie perene, 
mesófita, com folhas compostas pinadas, medindo até 18 metros, que floresce na 
primevera (nos meses de outubro a dezembro) e frutifica entre dezembro a fevereiro. 
Nectandra lanceolata Nees & Mart. (Lauraceae) é perene, mesófita, com folhas 
simples e altura máxima de 20 metros, florescendo desde outubro até maio,sendo a 
época predominante entre outubro e dezembro. Cedrela fissilis Vell. (Meliaceae) é 
uma árvore decídua, heliófita, com folhas compostas pinadas e altura máxima de 
20m que floresce nos meses de setembro a dezembro e frutfica entre julho e agosto. 
Jacaranda micrantha Cham. (Bignoniaceae), é uma planta decídua, heliófita, folhas 
compostas imparibipinadas, com altura máxima de 17 m, cuja época de floração se 
estende de outubro a dezembro, sendo predominante em dezembro. O 
amadurecimento dos frutos dessa espécie se dá no período de julho a setembro 
(Klein 1978; Reitz et al., 1983; Lorenzi, 1998; Raimundo 2003).  O estudo foi 
desenvolvido no período compreendido entre abril de 2009 a fevereiro de 2010, com 
coletas trimestrais acompanhando as estações do ano. As variáveis climáticas do 
período estão de acordo com as médias típicas da região (Fig.1) e para fins de 
análise outono/inverno foram designados como “período frio” e primavera/verão 
como “período quente”, de acordo com Leite (2002). Por espécie, foram marcados 
cinco indivíduos pertencentes ao dossel da floresta e destes foram coletadas folhas 
maduras, localizadas a partir do quarto verticilo do ramo, no sentido ápice-base, com 






Figura 1 Climograma da área de estudo representando as variáveis 
precipitação e temperatura, referente ao período de janeiro de 2009 a fevereiro 
de 2010. Fonte: Epagri/Ciram, 2010. 
 
O solo foi classificado como Nitossolo Bruno (Santos et al. 2006), com alto 
teor de argila (>60), pH ácido (3,9-5,0), matéria orgânica (3,3-6%), P (2,3-4,8 mg dc-
3), K (21->400 mg dc-3), Ca trocável (0,1-6,1 cmol dm-3), Mg trocável (0,1- 2,8 cmol 
dm-3), S extraível (8,8-25 mg dc-3). 
 Para a determinação dos nutrientes [Nitrogênio (N); Fósforo (P); Potássio (K); 
Cálcio (Ca); Magnésio (Mg) e Enxofre (S)], foram coletadas folhas maduras, a partir 
do quarto verticilo do ramo, no sentido ápice-base, completamente expandidas e 
sem sinais de epifilia e de danos por herbivoria, localizadas em ramos da copa 
expostos ao sol, de forma a garantir a similaridade das amostras (uma amostra 
composta x cinco espécies x cinco indivíduos x quatro coletas). As folhas foram 
lavadas com água deionizada, desidratadas em estufa a 60oC, trituradas e 
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submetidas à digestão nítrico-perclórica. As determinações de todos os elementos 
foram realizadas por espectrometria de emissão óptica de plasma de argônio (ICP 
OES). Para o nitrogênio a determinação foi feita pelo método Kjeldahl. 
Os pigmentos foram extraídos com acetona 80%, em amostras de folhas 
frescas (cinco folhas x cinco indivíduos x cinco espécies x quatro coletas) e 
mensurados em espectrofotômetro. A determinação da concentração de clorofila a 
(Cla), clorofila b (Clb) e clorofila total (Cltot)  seguiu as equações de Porra et al. (1989) 
e os carotenóides totais (Cartot) de Lichtentahler & Wellburn (1985). A partir destes 
dados foram calculadas a razão clorofila a:clorofila b (Cla:Clb) e carotenóides 
totais:clorofila total (Cartot:Cltot). 
O índice de plasticidade fenotípica (IP) foi calculado para cada variável e 
espécie, nas quatro estações, segundo Valladares et al. (2000), onde IP = [(maior 
valor médio – menor valor médio)/ maior valor médio], resultando em um valor 
situado entre zero e um. 
O desenho experimental foi inteiramente casualizado com um fator (estação) 
sendo as demais variáveis (pigmentos e nutrientes) consideradas dependentes. 
Dessa forma, as cinco espécies foram avaliadas separadamente.  
Análises de componentes principais (APCs) foram realizadas com o objetivo 
de descrever os dados identificando as variáveis mais representativas e as mais 
correlacionadas entre si. A partir desta estrutura de correlação, revelada pelos eixos 
da APC buscou-se as variáveis que explicassem uma porcentagem maior dos dados 
que as medidas individualmente em campo. Neste contexto, optou-se por avaliar os 
escores dos eixos mais representativos das APCs mediante uma Análise de 
Variância (one-way ANOVA). A homogeneidade das variâncias foi previamente 
averiguada pelo teste de Barlett a 5% (Zar 1999). O teste de Kruskal-Wallis (não 
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paramétrico) foi utilizado quando não atendida esta premissa da ANOVA 
(homogeneidade de variância). A gaussianidade foi testada mediante o teste de 
Kolmogorov-Smirnov. O critério das raízes latentes (Kaiser) foi escolhido para se 
determinar o numero de eixos mínimo a ser considerado, neste caso, consideram-se 
relevantes apenas os autovalores maiores que um (Johnson & Wichern 1998) e a 
correlação entre as variáveis foi averiguada através do teste de correlação de 
Spearman. 
O IP foi utilizado para fins de comparação da plasticidade fenotípica entre as 
espécies (one-way ANOVA), entre as espécies decíduas e perenes e entre as 
variáveis correspondentes aos pigmentos foliares e aquelas referentes aos 
nutrientes foliares (teste t-student). Para esta análise, os parâmetros nutricionais 
foram agrupados em um conjunto denominado “nutrientes”, enquanto os parâmetros 
fotossintéticos foram denominados “pigmentos”. Em todas as análises os resultados 
















 A análise de componentes principais (APC) demonstrou que a contribuição 
dos parâmetros foliares avaliados (pigmentos fotossintéticos e nutrientes) na 
formação dos eixos difere entre as espécies que ocorrem na interface FED/FOM. De 
maneira geral, os pigmentos contribuíram para formação dos primeiros eixos, 
explicando a maior parte da variação dos dados. Os nutrientes por sua vez, 
correlacionaram com os demais eixos, explicando uma porcentagem menor de 
informação (Fig. 2). 
Em N. lanceolata (Fig.2a), os quatro primeiros eixos explicam 89,4% da 
informação, sendo 40,7% da variação dos dados atribuída ao primeiro eixo. Em M. 
elaeagnoides (Fig.2b), 81,3% da informação foi discriminada pelos três primeiros 
eixos, sendo o primeiro responsável por 38% da variação dos dados. Cupania 
vernalis (Fig.2c) apresentou 89,7% da variação dos dados explicada por quatro 
eixos, sendo 36,7% atribuídos ao primeiro. Em J. micrantha (Fig.2d), quatro eixos 
discriminam 90,1% da informação e, destes, 36,8% são explicados pelo primeiro 
eixo. 
Nestas quatro espécies, as variáveis Cla, Clb, Cltot e Cltot:Cartot estão 
fortemente correlacionadas com o primeiro eixo. A razão Cla:Clb  correlacionou 
positivamente com o primeiro eixo nas espécies perenes e em C. fissilis. Já a 
correlação dos nutrientes com o primeiro eixo foi menor e teve um forte caráter 
específico (Tab.1). 







Figura 2 Diagrama de ordenação da APC (pigmentos fotossintéticos e nutrientes). Legenda: 
período quente (Quadrados fechados = verão. Circulos fechados = primavera). Período frio 
(Quadrados abertos = Outono. Círculos abertos = Inverno). (a) Nectandra lanceolata; (b) 







 Em C. fissilis (Fig.2e) por outro lado, 84% da informação é explicada pelos 
três primeiros eixos (primeiro eixo = 55,8%). Nesta espécie, a maioria das variáveis, 
exceto N, Cartot e Cltot:Cartot, contribuíram fortemente com o primeiro eixo, 
diferentemente das demais espécies, nas quais a contribuição de pigmentos e 
nutrientes com maiores pesos,  se distribuiu entre as funções que representam eixos 
distintos (Tab.1).  
Os coeficientes de correlação correspondentes ao segundo eixo (Tab.1) 
foram positivos para K, P e S em N. lanceolata, K e P em M. elaeagnoides e N, K e 
P em C. vernalis. Entre as decíduas, J. puberula apresentou N e P negativamente 
correlacionados com o segundo eixo e C. fissilis somente N teve correlação negativa 





Tabela 1 Análise de componentes principais (APC). Legenda: NEC: Nectandra lanceolata; MAT: Matayba elaeagnoides; CUP: Cupania 
vernalis; JAC: Jacaranda micrantha; CED: Cedrela fissilis; Cla: clorofila a; Clb: clorofila b; Cltot: clorofila total; Cartot: carotenóides totais. Cla:Clb: 
razão clorofila a: clorofila b;  Cartot:Cltot: razão carotenóides totais: clorofila total; Eixo %: porcentagem da variação dos dados explicada pelo 
eixo e Cum %: porcentagem cumulativa da variação dos dados. Valores de clorofilas e carotenóides estão em mol.mg-1. Números em negrito 
representam as variáveis que apresentaram maior correlação com o eixo. 
 
 
 NEC MAT CUP JAC CED 
 E1 E2 E3 E4 E1 E2 E3 E1 E2 E3 E4 E1 E2 E3 E4 E1 E2 E3 
Autovalores 4,88 3,23 1,57 1,04 4,56 3,04 2,16 4,52 3,05 2,12 1,07 4,41 3,05 1,90 1,45 6,69 2,15 1,23 
N -0,68 0,32 -0,55 0,12 0,00 -0,15 -0,52 0,05 0,74 -0,21 0,46 0,58 -0,61 0,07 -0,43 0,33 -0,76 0,06 
K -0,64 0,66 0,05 0,26 -0,04 0,65 -0,59 -0,03 0,90 0,22 -0,10 0,23 -0,21 -0,89 -0,02 0,91 0,15 0,14 
P -0,57 0,77 -0,10 0,06 -0,25 0,64 -0,39 -0,14 0,83 0,38 -0,30 0,50 -0,63 0,06 -0,55 0,95 0,23 0,13 
Ca 0,44 -0,43 -0,39 0,49 -0,58 -0,41 -0,63 0,00 -0,38 0,77 -0,07 0,23 -0,02 0,77 0,38 0,76 0,50 0,32 
Mg 0,14 0,38 -0,22 -0,82 -0,64 -0,27 -0,49 0,11 0,43 0,29 0,75 0,57 -0,02 0,54 0,17 0,95 0,14 0,20 
S -0,51 0,70 -0,41 0,08 -0,71 -0,05 -0,55 0,17 0,40 0,81 -0,24 0,61 -0,47 0,28 -0,35 0,83 0,50 0,13 
Cla -0,65 -0,64 -0,29 -0,09 -0,81 -0,47 0,30 -0,89 -0,23 0,30 0,13 -0,90 -0,17 0,23 -0,29 0,79 -0,45 0,16 
Clb -0,86 -0,42 0,22 -0,05 -0,92 0,09 0,37 -0,99 0,01 -0,07 -0,04 -0,77 0,36 0,20 -0,46 0,88 -0,26 -0,36 
Cltot -0,81 -0,56 -0,02 -0,07 -0,90 -0,20 0,35 -0,98 -0,11 0,10 0,04 -0,92 -0,25 0,20 -0,22 0,89 -0,37 -0,15 
Cla:Clb 0,86 0,18 -0,30 0,02 0,68 -0,63 -0,19 0,92 -0,22 0,22 0,03 0,35 0,86 0,02 -0,35 -0,65 0,24 0,56 
Cartot 0,31 -0,41 -0,80 -0,11 -0,15 -0,91 -0,03 -0,35 -0,54 0,58 0,32 0,21 0,86 0,06 -0,44 -0,27 -0,37 0,59 
Cartot:Cltot 0,74 0,42 0,10 0,10 0,67 -0,66 -0,26 0,87 -0,35 0,23 0,11 0,77 0,56 0,00 -0,05 -0,10 0,60 -0,43 
Eixo %  40,7 27 13,1 8,7 38 25,3 18 37,6 25,4 17,7 9 36,8 25,4 15,8 12,1 55,8 17,9 10,3 
Cum %  40,7 67,6 80,7 89,4 38 63,3 81,3 37,6 63,1 80,7 89,7 36,8 62,2 78 90,1 55,8 73,7 84 
 
 17
Por meio da análise de variância realizada com os escores foi evidenciado 
que há diferenças temporais refletidas na participação de pigmentos e nutrientes de 
cada espécie avaliada, na formação dos eixos (Tab.2).   
 
Tabela 2 One-way ANOVA (estação) feita com os escores dos eixos da APC que 
apresentaram autovalores maiores do que um (critério de Kaiser). Soma dos quadrados 
(SS), graus de liberdade (DF), média dos quadrados (QM), valores de F (F) e 
significância (P) são apresentados. 
 
 SQ GL QM F P 
Nectandra lanceolata 
Eixo 1 10,14 3 3,37 5,48 0,009 
Eixo 2 12,01 3 4,00 8,03 0,002 
Eixo 3 3,90 3 1,30 1,29 0,31 
Eixo 4 1,04 3 0,34 0,29 0,83 
Matayba elaeagnoides 
Eixo 1 15,81 3 5,27 20,16 <0,001 
Eixo 2 11,04 3 3,68 6,58 0,004 
Eixo 3 4,58 3 1,53 1,58 0,23 
Cupania vernalis 
Eixo 1 8,39 3 2,80 3,85 0,029 
Eixo 2 14,59 3 4,86 14,37 <0,001 
Eixo 3 0,72 3 0,24 0,20 0,89 
Eixo 4 5,67 3 1,89 2,11 0,14 
Jacaranda micrantha 
Eixo 1 12,40 2 6,20 28,58 <0,001 
Eixo 2 Kruskal-Wallis t=9.5; p=0.008 
Eixo 3 0,07 2 0,03 0,03 0,97 
Eixo 4 Kruskal-Wallis t=6.7; p=0.03 
Cedrela fissilis 
Eixo 1 4,61 3 2,30 2,66 0,11 
Eixo 2 5,33 3 2,67 3,31 0,07 
Eixo 3 6,24 3 3,12 4,28 0,04 
 
 
Confirmando as avaliações anteriores, N. lanceolata, M. elaeagnoides, C. 
vernalis e J. micrantha apresentaram significância, relacionada aos escores do 
primeiro eixo, que, nestas espécies, é formado principalmente pelos pigmentos 
fotossintéticos. As três espécies perenes também demonstraram variação 
significativa nos escores do segundo eixo, no qual existe contribuição de K e P. Já 
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em C. fissilis, não houve diferenças temporais entre os escores dos dois primeiros 
eixos que respondem por 74% da variação dos dados, mas os escores do terceiro 
eixo variaram ao longo do período avaliado. 
A razão Cartot:Cltot foi positivamente correlacionada com Cla:Clb em quatro das 
cinco espécies, exceto C. fissilis (r= 0,61 em N. lanceolata, r= 0,63 em M. 
elaeagnoides, r= 0,86 em C. vernalis  e r= 0,62 em J. puberula). Nas espécies 
perenes, Clb apresentou forte correlação com Cltot (r= 0,95 em N. lanceolata, r= 0,93 
em M. elaeagnoides, r= 0,94 em C. vernalis), mas não com Cla, indicando que é a 
variação na concentração de Clb que afeta a concentração total de clorofila. Em 
todas as espécies Clb tem correlação negativa com Cla:Clb (r= -0,90 em N. 
lanceolata, r= -0,84 em C. vernalis, r= -0,65 em J. micrantha e r= -0,75 em C. fissilis), 
como esperado, uma vez que o aumento na concentração de Clb leva a uma 
diminuição da razão.  Em C. fissilis Cla:Clb correlacionou  negativamente com Clb (r= 
-0,75) e Cltot (r= -0,72). Nitrogênio não apresentou correlação com os pigmentos, 
mas foi correlacionado com o conteúdo de K (r= 0,67), P (r= 0,76) e S (r= 0,72) em 
N. lanceolata e P (r= 0,90) e S (r= 0,78) em J. micrantha. Também apresentaram 
correlações significativas P e K em N. lanceolata (r= 0,89), C. vernalis (r= 0,84) e C. 
fissilis (r= 0,84), Ca e Mg em M. elaeagnoides (r= 0,80), Ca e P (r= 0,64), Ca e S  (r= 
0,80), P e Mg (r= 0,91) e P e S (r= 0,72) em C. fissilis.  Fósforo e S foram 
correlacionados em J. micrantha (r= 0,80), C. vernalis (r= 0,61) e N. lanceolata (r= 
0,84). 
 De modo geral, o IP foi baixo para todas as espécies (Tab.3). As espécies 
com maior IP foram M. elaeagnoides e J. micrantha, seguidas por N. lanceolata , C. 
vernalis e C. fissilis. Diferenças no IP entre as espécies perenes (N. lanceolata, M. 
elaeagnoides e C. vernalis) e decíduas (C. fissilis e J. micrantha) não foram 
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evidenciadas. Comparando a média dos IPs dos pigmentos fotossintéticos com a 
dos IPs dos nutrientes foliares observou-se que os pigmentos apresentaram maior 
variação ao longo do ano (média IPpf: 0,40; média IPnf: 0,28; p<0,05). Os parâmetros 
que apresentaram maior plasticidade foram, em relação aos pigmentos 
fotossintéticos, Clb , Cltot:Cartot, Cla:Clb e em relação aos nutrientes foliares, P, S  e 
Ca. 
 
Tabela 3 Índice de plasticidade fenotípica (IP) de Nectandra lanceolata 
(NEC), Matayba elaeagnoides (MAT), Cupania vernalis (CUP), Cedrela 
fissilis (CED) e Jacaranda micrantha (JAC). Clorofila a (Cla), clorofila b (Clb), 
clorofila total (Cltot), carotenoides totais (Cartot), razão clorofila a:clorofila b 
(Cla:Clb) e razão carotenóides totais:clorofila total (Cartot:Cltot). *P<0,05. 
 Perenes Decíduas 
 NEC MAT CUP CED JAC Average 
N 0,14 0,04 0,09 0,19 0,27 0,15 
K 0,42 0,19 0,37 0,31 0,10 0,28 
P 0,41 0,18 0,31 0,39 0,43 0,34 
Ca 0,20 0,45 0,17 0,35 0,36 0,31 
Mg 0,15 0,22 0,20 0,25 0,29 0,22 
S 0,21 0,28 0,32 0,47 0,34 0,32 
Nutrientes      0,28* 
Cla 0,15 0,47 0,28 0,10 0,36 0,27 
Clb 0,48 0,60 0,51 0,37 0,71 0,54 
Cltot 0,28 0,52 0,38 0,21 0,53 0,39 
Cla:Clb 0,48 0,48 0,40 0,31 059 0,45 
Cartot 0,30 0,51 0,24 0,24 0,06 0,27 
Cartot:Cltot 0,52 0,64 0,38 0,36 0,53 0,48 
Pigmentos      0,40* 














A correlação dos pigmentos foliares e Cla, Clb e Cltot com o primeiro eixo, que 
explica a maior parte da variação dos dados, indica que estes parâmetros são 
alterados ao longo do ano, em todas as espécies, permitindo inferir que as variações 
sazonais e climáticas afetam o conteúdo de clorofila, embora esta relação não seja 
similar para todas as espécies estudadas. Os pigmentos fotossintéticos são 
indicativos do grau de aclimatação das plantas ao ambiente, existindo para muitos 
deles, uma relação consistente entre concentração de pigmentos e luminosidade 
(Minotta & Pinzauti 1996; Sarijeva et al. 2007). De modo geral, o teor de clorofila 
declina com o aumento da irradiância, pois com maior quantidade de luz 
fotossinteticamente ativa disponível, os fotossistemas podem operar em níveis 
satisfatórios para o metabolismo com menor quantidade de clorofila.  
Por outro lado, condições de baixa irradiância induzem o aumento do 
conteúdo de clorofila e pigmentos acessórios de forma a capturar maior quantidade 
de energia luminosa e transferi-la aos centros de reação (Taiz & Zeiger 2009). 
Skillman et al. (1996) observaram as concentrações de clorofila significativamente 
maiores nas folhas de verão, em espécies herbáceas de floresta decídua.  
Estes resultados, aparentemente discrepantes, podem ser atribuídos a 
diferenças metabólicas entre plantas herbáceas e arbóreas bem como, à menor 
luminosidade disponível no estrato herbáceo de florestas decíduas no verão 
setentrional quando as árvores apresentam-se cobertas de folhas reduzindo a 
luminosidade no interior da floresta.  
O balanço entre as concentrações de clorofilas e carotenóides é relacionado 
com a adaptação das plantas às diferentes condições de luminosidade (Taiz & 
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Zeiger 2009) o que, neste estudo foi refletido pela razão Cartot:Cltot que 
correlacionou-se com o primeiro eixo todas as espécies, exceto C. fissilis, onde 
correlacionou-se com o segundo eixo.  
Segundo Rosevear et al. (2001) existe considerável variação interespecífica 
nos carotenóides de plantas submetidas às diferentes condições de luminosidade. 
Além disso, à medida que diferentes unidades são comumente utilizadas para 
expressar a concentração, os resultados de diferentes estudos devem ser 
interpretados com cautela. Por exemplo, folhas de sol apresentaram maior Cartot do 
que em folhas de sombra quando calculado com base na área foliar, mas o oposto 
foi demonstrado com base na massa seca (Valladares et al. 2000). Os mecanismos 
fotoprotetores dos carotenóides são empregados pelas plantas perenes para manter 
as folhas verdes durante o inverno, sob condições ambientais menos favoráveis para 
utilizar a luz solar na fotossíntese e considerável variação interespecífica tem sido 
reportada de acordo com a severidade do inverno (Adams et al. 2004).  
A correlação entre Cla:Clb e Clb foi negativa, devido as maiores concentrações 
de clorofila b. Esta razão tem sido usada como indicador de aclimatação das plantas 
à luminosidade, sendo que, no período frio a menor incidência de radiação 
frequentemente induz aumento no teor de pigmentos acessórios afetando a razão 
Cla:Clb, que é inversamente proporcional ao tamanho do complexo antena (Garcia-
Plazaola et al. 2000). No entanto, a intensidade luminosa nem sempre afeta a razão 
Cla:Clb (Valladares et al. 2000). 
Em C. vernalis e C. fissilis, a razão Cla:Clb também correlacionou 
negativamente com Cla e Cltot. Nestas espécies, quando o teor de clorofila total foi 
maior, Cla:Clb foi menor. Considerando que Cltot reflete a concentração de Cla 
somada à Clb, pode-se esperar que o elevado teor de Clb esteja condicionando os 
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valores de Cltot, explicando, em parte a correlação negativa deste parâmetro com 
Cla:Clb . Neste sentido, Clb apresentou uma forte correlação positiva com Cltot, em 
todas as espécies, com exceção de J. micrantha, apoiando esta interpretação. 
O resultado da ACP demonstrou que as demandas nutricionais das espécies 
da interface FED/FOM são distintas, com forte variação interespecífica na 
contribuição dos nutrientes na formação dos eixos o que é interpretado como um 
reflexo de diferentes estratégias de absorção, uso e conservação de nutrientes pelas 
espécies florestais. A variação interespecífica na concentração dos nutrientes 
foliares tem sido relatada em outros estudos e interpretada como um dos fatores que 
condicionam a distribuição e abundância das espécies na floresta, de acordo com 
seus diferentes requerimentos nutricionais (Herrera & Finegan 1997; Masunaga et al. 
1998; Wood; Lawrence & Wells, 2011). 
A concentração de nutrientes foliares das espécies avaliadas no presente 
estudo foi geralmente similar ou superior àquela encontrada em outros estudos 
florestais (Ovington & Olson 1970; Marín & Medina 1981; Vitousek & Sanford 1986; 
Jamarillo & Sanford 1995; Herrera & Finegan 1997; Caldeira et al.1999; Boeger et al. 
2005; Wu et al. 2007). Esses dados sugerem a capacidade de absorção de 
elementos essenciais do solo por todas as espécies estudadas, independente do 
seu padrão fenológico (decíduas ou perenes).  
Nas espécies decíduas ocorrentes em ambientes fortemente sazonais, a 
senescência foliar geralmente envolve a mobilização de nutrientes da folha para 
outras partes da planta (Boerner 1984; Buchanan-Wollaston 1997; Wingler et al. 
2006). Porém, as plantas de ambientes mésicos podem responder à mudança das 
estações ao longo do ano perdendo suas folhas, sem sofrer drásticas alterações 
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fisiológicas uma vez que o principal fator ambiental que induz a senescência foliar é 
a mudança do fotoperíodo (Taiz & Zeiger 2009). 
Estudos prévios têm demonstrado que plantas de solos férteis ou nos 
estágios mais avançados da sucessão têm elevada concentração de nutrientes nas 
folhas verdes, fotossinteticamente ativas e reduzida eficiência na retranslocação de 
nutrientes das folhas senescentes (Vitousek 1982; Vitousek & Sanford 1986; Wright 
et al. 2001; Kobe et al. 2005; Martinez-Sánchez 2005; Yan et al. 2006).  Cabe 
ressaltar que o status dos nutrientes foliares nem sempre se correlaciona com o do 
solo, demonstrando que plantas com estratégias muito distintas para aquisição e uso 
de nutrientes podem coexistir (Milla et al. 2005). 
O teor de N foi elevado nas folhas de todas as espécies e apresentou pouca 
variação nas diferentes estações, o que pode ser interpretado como reflexo da 
disponibilidade de nutrientes no solo concordando com Wright et al. (2001), que 
observaram uma correlação positiva entre solos férteis e N foliar. No entanto, o N 
não contribuiu para a formação do primeiro eixo na ACP, em quatro das cinco 
espécies e não apresentou correlação com os pigmentos foliares (exceto Cla em C. 
fissilis). Sendo o N um elemento associado aos componentes do aparato 
fotossintético, predominantemente clorofila e proteínas, esta fração do N foliar tende 
a ser relativamente constante em uma mesma espécie. 
 Correlações positivas entre N foliar e clorofila têm sido descritas, mas estas 
relações podem variar bastante entre espécies, de acordo com a disponibilidade no 
solo, eficiência no uso do nitrogênio, posição da folha no dossel e alocação do N nos 
diferentes componentes foliares (Evans 1989; Kull & Niinements 1998; Hikosaka 
2004). Já a contribuição dos demais elementos na formação dos eixos apresentou 
um forte caráter específico, refletindo mais uma vez que em ambientes naturais 
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espécies coexistentes podem utilizar diferentes estratégias metabólicas de aquisição 
e uso dos recursos. 
Nas espécies da interface FED/FOM avaliadas no presente estudo, a baixa 
variação na concentração de nutrientes indicada pelo IP denotam que a estratégia 
de retranslocar nutrientes antes da queda das folhas não é característica destas 
árvores, mesmo entre as decíduas (C. fissilis e J. micrantha). Neste ambiente, a 
ausência de uma estação seca associada à regularidade pluviométrica (Leite 2002) 
e o elevado teor de argila (>60) preservam a umidade do solo facilitando a ciclagem 
de nutrientes durante todo o ano, permitindo que o pool de elementos minerais seja 
relativamente constante.  
Em muitas plantas, o período que precede a senescência foliar é 
caracterizado pela translocação de nutrientes das folhas para tecidos 
armazenadores como forma de auxiliá-las na transição da estação desfavorável 
(Niinemets & Tamm 2005; Munné-Bosch 2008), mas o valor absoluto do conteúdo 
mineral de folhas verdes e senescentes, assim como a eficiência da retranslocação, 
têm grande variação interespecífica (Hagen-Thorn et al. 2006; Covelo et al. 2008) e 
são dependentes da mobilidade de cada elemento (Ostman & Weaver 1982; Taiz & 
Zeiger 2009). A concentração foliar de N e P é geralmente menor nas espécies 
perenes, cujas folhas são mais longevas e tendem a minimizar a perda de nutrientes 
para o ambiente, reduzindo a concentração de nitrogênio em lugar de aumentar a 
retranslocação (Huang et al. 2007). 
Na floresta subtropical do sul do Brasil, os eventos potencialmente 
causadores de estresse relacionados à temperatura e à disponibilidade hídrica são 
pontuais, ocorrendo eventualmente ao longo da estação mais fria e mais quente, 
respectivamente (Leite & Klein 1990). Desta forma, as árvores destas florestas não 
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estão sujeitas a um estresse contínuo, tal como em regiões de latitude mais elevada, 
onde temperaturas de congelamento se prolongam por todo o inverno ou em 
florestas estacionais secas, submetidas a um severo período de estresse hídrico, as 
quais as plantas respondem alterando fortemente seus processos metabólicos.  
Pode-se inferir, portanto, que as variações observadas pelas plantas da interface 
FED/FOM sejam menos pronunciadas do que aquelas de ambientes fortemente 
sazonais e resultem na distinção de dois períodos climáticos como representado nas 
representações gráficas da ACP. 
O IP foi calculado para determinar a magnitude desta variação uma vez que a 
plasticidade fenotípica de uma dada espécie representa seu potencial de 
aclimatação às variações do ambiente e reflete parte de sua capacidade competitiva 
(Dudley 2004). O baixo IP observado em todas as espécies pode ser uma 
conseqüência das características específicas do desenvolvimento destas árvores 
que, como organismos de vida longa, respondem com menor intensidade às 
variações ambientais do que plantas de ciclo de vida curto (Chapin III 1991; Aerts 
1996; Aerts & Chapin III 2000), bem como, ao ambiente natural destas espécies, 
com variação moderada dos fatores climáticos. Em nosso estudo, espécies perenes 
e decíduas não diferiram com relação à plasticidade foliar. No entanto, Valladares et 
al. (2000) observaram que a plasticidade fenotípica diminuiu com o aumento da 
longevidade foliar em arbustos da floresta tropical. 
A maior plasticidade apresentada pelos parâmetros fotossintéticos, 
comparados com os parâmetros nutricionais indica que aqueles são mais sensíveis 
às modificações decorrentes da sazonalidade. Flutuações de curto prazo na 
disponibilidade de nutrientes no solo, por outro lado, podem não ser refletidas 
imediatamente nos parâmetros fisiológicos avaliados uma vez que as espécies 
 
 26
analisadas no presente estudo são arbóreas e têm mecanismos de armazenamento 
(pelo menos temporário) de minerais de modo que os reflexos de um possível déficit 
nutricional podem aparecer somente no caso de estresse crônico. Esta variabilidade 
nas respostas ecofisiológicas relativas à fotossíntese pode ser vantajosa para 
plantas sujeitas a mudanças sazonais no regime de luminosidade e temperatura 
(Zunzunegui et al. 2009), contribuindo para o recrutamento de plântulas e o 
crescimento de espécies de subosque em florestas decíduas e semi-decíduas 
(Silvestrini et al. 2007).  
A plasticidade fenotípica tem ainda implicações em termos de conservação, 
incluindo a competição com espécies invasoras, que são mais plásticas em relação 
às nativas (Hulme 2008) e respostas às mudanças climáticas globais (Nicotra et al. 
2010) podendo induzir modificações na distribuição de espécies e composição das 
comunidades. 
Em resumo, nossos resultados demonstraram que existe variação 
interespecífica na concentração foliar de pigmentos fotossintéticos e nutrientes em 
espécies arbóreas ocorrentes na interface FED/FOM da floresta subtropical sul 
brasileira, sendo esta variação mais pronunciada nos pigmentos fotossintéticos do 
que nos nutrientes foliares. Das doze variáveis avaliadas, os pigmentos 
fotossintéticos, Cla, Clb e Cltot foram particularmente importantes em todas as 
espécies, correlacionando-se com primeiro eixo da ACP, que explica a maior parte 
da informação e demonstrando que, embora não sejam observadas modificações 
sincronizadas tão pronunciadas como aquelas descritas em ecossistemas 
fortemente estacionais, os pigmentos foliares são indicadores de aclimatação das 
árvores  às modificações sazonais do ambiente. Por outro lado, a contribuição das 
demais variáveis na formação dos eixos foi espécie-específica o que, com relação 
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aos nutrientes foliares, pode ser parcialmente atribuído à disponibilidade destes no 
solo, não impondo limites extremos a sua aquisição e concorrendo para que sua 
concentração nas folhas seja elevada e relativamente constante ao longo do ano.  
A existência de estratégias distintas para aquisição e uso dos recursos é 
determinante para que estas espécies possam coexistir no ambiente florestal (Yan et 
al. 2006). Nossos resultados são importantes para entender a dinâmica nutricional 
dos ecossistemas florestais subtropicais, considerando as exigências diferenciadas 
entre as espécies e com isso gerar informações que auxiliem na definição de 
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Status nutricional e eficiência no uso de nutrientes em espécies arbóreas da 
floresta subtropical no sul do Brasil1. 
 
RESUMO As concentrações foliares de nutrientes e a eficiência no uso de nutrientes 
(EUN) foram comparadas em cinco espécies que compõem o dossel da floresta 
subtropical do sul do Brasil. Folhas completamente expandidas foram coletadas na 
copa das árvores para determinação dos macronutrientes (Nitrogênio –N; Fósforo - 
P; Potássio - K; Cálcio - Ca; Magnésio - Mg; Enxofre – S) e micronutrientes (Cobre - 
Cu; Ferro - Fe; Manganês - Mn; Zinco – Zn e Boro – B) e da área foliar específica 
(AFE). A concentração média dos nutrientes foliares foi similar a outros 
ecossistemas subtropicais, mas houve elevada variação interespecífica indicando a 
utilização diferenciada destes a partir de um pool comum no solo. A eficiência no uso 
dos nutrientes (EUN) foi P>S>Mg>Ca>K>N para os macronutrientes enquanto que 
para os micronutrientes a sequência foi Cu>B>Zn>Fe>Mn.  Os elementos P, Mg e S 
apresentaram maior EUN em todas as espécies. Nossos resultados evidenciam a 
existência de diferentes estratégias para aquisição e uso dos elementos essenciais 
por espécies arbóreas, crescendo no mesmo tipo de solo. O reconhecimento das 
diferenças interespecíficas da EUN pode contribuir para esclarecer a coexistência 
destas espécies nestas comunidades florestais naturais. 
Palavras-chave macronutrientes, micronutrientes, AFE, folha, dossel, Floresta 
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ABSTRACT The leaf nutrient concentrations and the nutrient use efficiency (NUE) 
were compared among five canopy tree species of a subtropical forest in southern 
Brazil. Fully expanded leaves were collected for the determination of macronutrients 
(N - Nitrogen, P - Phosphorus, K - Potassium, Ca - Calcium, Mg - Magnesium, S - 
Sulphur) and micronutrients (Cu - Copper, Fe - Iron, Mn - Manganese; Zn - Zinc and 
B - Boron) and specific leaf area (SLA). The mean leaf concentration of nutrients was 
similar to other subtropical ecosystems, but there was a high interspecific variation, 
indicating that the species use the nutrients differently from a common pool from the 
soil. The nutrient use efficiency (NUE) was P> S> Mg> Ca> K> N for macronutrients 
while for micronutrients the sequence was Cu> B> Zn> Fe> Mn. The elements P, Mg 
and S had higher NUE in all species. Our findings suggest different strategies to 
acquire and use of these essential elements for tree species growing in the same soil 
type. The interspecific differences of NUE can contribute to explain the coexistence 
of these species in natural forest communities. 



















Ao longo da evolução, as plantas adquiriram adaptações fisiológicas e 
morfológicas para maximizar o uso dos nutrientes. Ambientes com solos inférteis 
geralmente concentram espécies que apresentam menores concentrações de 
nutrientes nos tecidos, comparativamente com aquelas que crescem em solos férteis 
(CHAPIN, 1980; AERTS; CHAPIN, 2000; WRIGTH et al., 2001; DENT et al., 2006).  
A complexidade da dinâmica dos nutrientes minerais nas plantas, contudo, 
excede as generalizações historicamente postuladas e alguns estudos têm 
demonstrado que o status nutricional do solo não condiciona necessariamente a 
absorção dos nutrientes foliares (HASE; FÖLSTER, 1982; GOLLEY, 1986; AERTS, 
1996; KILLINGBECK, 1996; WRIGHT, WESTOBY, 2003). As diferenças observadas 
nos parâmetros nutricionais entre plantas de solos inférteis e férteis podem decorrer 
também da diversidade taxonômica e da plasticidade própria de cada espécie 
(HARIDASAN; ARAUJO, 2005; RICHARDSON et al., 2005), além dos recursos.  
A eficiência no uso dos nutrientes (EUN) compreende a quantidade de 
matéria orgânica que é produzida por unidade de nutriente absorvido (CHAPIN, 
1980; VITOUSEK, 1982). A maioria dos estudos aponta para um aumento da EUN 
conforme decresce a fertilidade do solo (RICHARDSON et al., 2005). Desta forma, 
plantas de solos oligotróficos seriam mais eficientes no uso dos nutrientes do que 
aquelas que crescem em solos férteis, mas existem variações intra e interespecíficas 
na EUN que são determinadas fisiologicamente e modificadas pelas interações das 
plantas com as variáveis ambientais (BALIGAR et al., 2001). 
A área específica foliar (AFE) é um indicador da eficiência das folhas para a 
captura de luz, por unidade de biomassa investida (POORTER et al., 2009). Entre 
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outros fatores, a AFE é afetada pelo status nutricional e tende a ser menor em 
plantas que crescem em solos inférteis (MEZIANE; SHIPLEY, 1999). 
A coexistência de espécies arbóreas florestais é mantida pela disponibilidade 
dos recursos (luz e nutrientes, em especial), pela eficiência no uso desses recursos 
e pela variação interespecífica nos requerimentos para promover e manter o 
crescimento (HARIDASAN, 2008). Os padrões com relação ao uso de nutrientes são 
descritos para espécies de vários ecossistemas, especialmente habitats fortemente 
sazonais (ARAÚJO; HARIDASAN, 2007; LI et al., 2009), com solos inférteis e com 
plantas de hábito herbáceo (MEZIANE; SHIPLEY, 1999; LÜ et al., 2011), mas a 
dinâmica dos nutrientes nas florestas subtropicais é ainda pouco conhecida (HUANG 
et al., 2007). 
As regiões de floresta subtropical do sul do Brasil têm sido historicamente 
exploradas pela ação humana e requerem substancial esforço para conservação das 
áreas remanescentes e restauração daquelas que foram degradadas. O histórico de 
uso da terra e as perturbações antrópicas decorrentes, por exemplo, do corte total 
ou seletivo interferem na dinâmica dos nutrientes (EHLERINGER et al., 1986; 
HUGHES et al., 1999) e, neste sentido, o conhecimento sobre os requerimentos 
nutricionais das árvores nativas pode subsidiar futuros esforços de restauração 
contribuindo para a escolha das espécies mais adequadas no manejo de 
ecossistemas degradados ou em regeneração. 
Desta forma, cinco espécies arbóreas do dossel da floresta subtropical do sul 
do Brasil, crescendo sob as mesmas condições de solo e clima, foram avaliadas 
com relação às concentrações foliares de macro e micronutrientes visando comparar 
os requerimentos nutricionais em espécies da floresta subtropical e a eficiência no 
uso de nutrientes entre as espécies.  
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Material e Métodos 
 
 Este estudo foi desenvolvido no Parque Natural Municipal do Rio do Peixe, 
localizado no município de Joaçaba, Santa Catarina, Brasil (27o10’41”S e 
51o30’17”O, 770 m de altitude), na região de distribuição da floresta subtropical. A 
área de estudo é um fragmento florestal de cerca de 200 ha, localizado na transição 
entre duas fitofisionomias do bioma Mata Atlântica: a Floresta Estacional Decidual 
(FED) e a Floresta Ombrófila Mista (FOM) (KLEIN, 1978). Espécies características 
destas duas formações ocorrem na área que abriga uma floresta preservada sem 
histórico de uso agrícola anterior ou desmatamento (RAIMUNDO, 2003). 
O solo é de origem vulcânica, originado dos derrames basálticos do intervalo 
Juro-cretássico ( aproximadamente 185 milhões de anos - 65 milhões de anos atrás) 
incluídos na Formação Serra Geral (SCHNEIDER et al., 1974). Para caracterização 
nutricional do solo da área de estudo, vinte amostras de solo foram coletadas em 
cinco pontos aleatoriamente distribuídos na área de estudo. O solo foi classificado 














Tabela 1 Valores máximos e mínimos da caracterização química do solo do Parque Natural 
Municipal do Rio do Peixe, Joaçaba, Santa Catarina, Brasil. A= argila (%), MO = matéria 
orgânica (%), P = fósforo (mg dm-3), K = Potássio (mg dm-3), Ca = cálcio trocável (cmol dm-
3), Mg = magnésio trocável (cmol dm-3),  S = enxofre  extraível (mg dm-3), Zn = zinco (mg dm-




A MO pH P K Ca 
0-10 60-54 6,0-4,7 5,0-4,1 4,8-3,3 96-63 6,1-0,5 
10-20 >60 4,9-3,9 4,8-4,1 3,4-3,0 73-44 2,4-0,2 
20-30 >60-59 4,6-3,6 4,6-3,9 3,0-2,5 60-29 1,4-0,2 
30-40 >60 4,8-3,3 4,6-4,1 2,8-2,3 55-21 0,7-0,1 
 Mg S Zn Cu B Mn 
0-10 2,8-0,3 25-9,3 6,2-0,9 8,7-4,3 0,9-0,4 100-17 
10-20 1,1-0,2 23-8,0 3,5-0,9 11-7,9 1,0 -0,5 62-10 
20-30 0,8-0,2 23-9,9 2,1-0,5 15-11 0,9-0,3 43-9 
30-40 0,5-0,1 23-8,8 1,4-0,4 16-13 0,8-0,4 34-8 
 
  
 O clima da região, segundo a classificação de Köppen, é do tipo Cfa 
subtropical, mesotérmico, com temperatura média do mês mais frio inferior a 18ºC, e 
temperatura média do mês mais quente acima de 22ºC, com verões quentes, 
geadas pouco frequentes e tendência de concentração das chuvas nos meses de 
verão, sem estação seca definida e precipitação média anual de 1500-1700 mm 
(PANDOLFO et al., 2002). As variáveis climáticas do ano de realização do estudo 
(Tab.2) apresentaram-se de acordo com as médias típicas da região (LEITE; KLEIN, 







Tabela 2 Médias dos parâmetros climáticos: precipitação média, radiação, 
temperatura média na região do Parque Natural Municipal do Rio do Peixe, 








Outono 86,3 306,7 15,2 
Inverno 262,4 270,4 14,1 
Primavera 193,5 382,4 20,8 
Verão 207,9 376,6 22,2 
Fonte: Epagri/Ciram/Inmet (2010). 
  
 Cinco espécies arbóreas com altura ente 16 e 20 m foram selecionadas com 
base em levantamento florístico prévio (RAIMUNDO, 2003). Todas as árvores 
pertencem ao dossel da floresta na área do estudo, sendo três delas perenes 
Cupania vernalis Cambess. (Sapindaceae), Matayba elaeagnoides Radlk. 
(Sapindaceae) e Nectandra lanceolata Nees & Mart. (Lauraceae) e duas decíduas 
Cedrela fissilis Vell. (Meliaceae) e Jacaranda micrantha Cham. (Bignoniaceae). As 
espécies são características da área de distribuição da FED e FOM, ocorrendo 
preferencialmente em solos úmidos (KLEIN, 1972). 
No final da primavera (novembro de 2009) foram coletadas folhas maduras, a 
partir do quarto verticilo do ramo, no sentido ápice-base, completamente expandidas 
e sem sinais de epifilia e de danos por herbivoria, localizadas em ramos da copa 
expostos ao sol, de forma a garantir a similaridade das amostras. A coleta foi 
realizada em cinco indivíduos por espécie ascendendo-se as árvores com 
equipamento de escalada e utilizando podão para acessar os ramos mais altos. Nas 
espécies com folhas compostas (C.vernalis, M.elaeagnoides, C.fissilis e J. 




Em laboratório, as folhas destinadas à análise química, foram lavadas com 
água desionizada, desidratadas em estufa a 60oC e então trituradas até a obtenção 
de um pó homogêneo. Para a determinação dos nutrientes, as amostras (uma 
amostra por indivíduo x cinco espécies x cinco indivíduos) foram submetidas à 
digestão nítrico-perclórica (Fósforo -P; Potássio -K; Cálcio -Ca; Magnésio -Mg; 
Enxofre -S; Cobre -Cu; Ferro - Fe; Manganês - Mn; Zinco –Zn e Boro - B). A 
determinação dos elementos foi obtida por espectrometria de emissão óptica de 
plasma de argônio (ICP OES) e a determinação do nitrogênio (N) através do método 
Kjeldahl. 
Para o cálculo da área foliar específica (AFE) vinte folhas de cada indivíduo 
foram digitalizadas e mensuradas (cm2) utilizando o software SigmaScanPro e, após 
completa desidratação em estufa a 60oC, tiveram a massa seca (g) determinada em 
balança de precisão. 
 A eficiência no uso de nutrientes (EUN) foi calculada (g de massa foliar/ g 
nutriente) de acordo com CHAPIN (1980) e baseada na massa de 20 folhas por 
indivíduo, previamente desidratadas em estufa a 60oC, para todas as espécies.  
 A concentração média de nutrientes, a eficiência no uso dos nutrientes (EUN) 
e as razões entre os principais nutrientes foram comparadas entre as espécies pela 
análise de variância (One-way ANOVA). Os coeficientes de correlação de Pearson 
foram calculados para avaliar a existência de relações lineares entre os nutrientes e 
entre estes e a AFE. Somente foram discutidas as correlações consideradas 
regulares e/ou fortes, segundo Callegari-Jacques (2006). A normalidade dos dados 
foi verificada através do teste de Kolmogorov-Smirnov e a homogeneidade da 
variância através do teste de Levene. O teste de Tukey (P<0,05%) foi utilizado para 
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determinar as diferenças significativas nas concentrações de nutrientes foliares entre 
as estações e espécies.  
 Dados que não atenderam aos pressupostos dos testes foram log 
transformados. Todas as análises foram realizadas nos softwares PAST (HAMMER 




 A maior parte das concentrações de nutrientes foliares apresentou 
pronunciada variação interespecífica. A concentração média dos macronutrientes 
seguiu a seguinte ordem N>K>Ca>Mg>S>P (Tab.3), mas apresentou variação em 
três espécies (N. lanceolata: N>K>Ca>P>S>Mg, M. elaeagnoides: 
N>K>Mg>Ca>S>P e C. fissilis: N>Ca>K>Mg>S>P). A concentração foliar de N em 
C. fissilis foi significativamente menor do que nas demais espécies, enquanto J. 
micrantha apresentou a maior concentração média deste elemento. Já a 
concentração de K foi maior nas folhas de M. elaeagnoides e C. vernalis e menor em 
J. micrantha. A concentração de P foi similar entre as espécies perenes, mas 
significativamente menor em J. micrantha e C. fissilis. Nectandra lanceolata 
apresentou a menor concentração de Mg enquanto em M. elaeagnoides a 
concentração foliar deste elemento foi a mais elevada, cerca de 45% acima da 
média. A concentração de Ca foi em torno de 40% acima da média geral em Cedrela 







Tabela 3 Concentração foliar média (± desvio padrão) de macronutrientes nas folhas das 
espécies avaliadas (N= 5). Médias seguidas pela mesma letra em cada coluna não diferem 
significativamente pelo teste de Tukey a 5%. 
Macronutrientes (g Kg-1) 
Espécie 

















































































Já as concentrações médias dos micronutrientes seguiram a seguinte ordem 
Mn>Fe>Zn>B>Cu (Tab.4) e também variaram de acordo com a espécie. Em J. 
micrantha a ordem dos elementos foi Mn>Fe>B>Cu>Zn e em C. fissilis 
Fe>Mn>Zn>B>Cu.  Jacaranda micrantha apresentou a maior concentração de B, 
correspondendo a 2,5 vezes a concentração deste elemento em Cedrela fissilis, 
exemplificando a elevada variação interespecífica. Estas duas espécies decíduas 
também diferiram entre si com relação aos demais micronutrientes avaliados, exceto 
Fe. Jacaranda micrantha apresentou maior concentração de Cu e menor 
concentração de Zn, comparativamente com as demais espécies. As duas espécies 
de Sapindaceae, M. elaeagnoides e C. vernalis, destacaram-se pelos elevados 
valores de Mn em suas folhas, aproximadamente o dobro da média de todas as 
espécies. Por outro lado, C. fissilis apresentou a mais baixa concentração foliar 
deste elemento, de apenas 12% do valor médio de Mn (Tab.4). 
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Tabela 4 Concentração foliar média (± desvio padrão) de micronutrientes nas folhas das 
espécies avaliadas (N=5). Médias seguidas pela mesma letra em cada coluna não diferem 
significativamente pelo teste de Tukey a 5%. 
Micronutrientes (mg Kg-1) 
Espécie 





































































 A eficiência no uso dos nutrientes (EUN) decresceu na seguinte ordem para 
os macronutrientes P>S>Mg>Ca>K>N enquanto que nos micronutrientes a 
sequencia foi Cu>B>Zn>Fe>Mn (Tab.5). Os elementos P, Mg e S apresentaram 
maior EUN em todas as espécies. 
De modo geral, as espécies decíduas foram mais eficientes no uso dos 
nutrientes, exceto para N, Mg, Cu e Fe (Tab.5).  Jacaranda micrantha apresentou a 
menor eficiência para o uso do N, mas a maior eficiência para K, Ca e Zn enquanto 
C. fissilis foi mais eficiente no uso de S, B e Mn. Essas duas espécies também 




Tabela 5 Eficiência no uso de nutrientes (média ± desvio padrão).  Nectandra lanceolata (NEC), Matayba elaeagnoides (MAT), Cupania vernalis 
(CUP), Jacaranda micrantha (JAC) e Cedrela fissilis (CED). Médias seguidas pela mesma letra em cada linha não diferem significativamente 
pelo teste de Tukey a 5%. 
 NEC MAT CUP JAC CED Média 
N 36,45 (3,84)a 35,85 (2,73)a 37,50 (1,84)a 28,28 (2,45)b 42,12 (3,27)a 35,79 (5,18) 
K 66,75 (5,82)b 55,22 (9,38)c 48,64 (1,65)c 127,70 (15,26)a 98,18 (15,21)b 78,51 (32,06) 
P 560,35 (87,09)b 692,86 (86,73)ab 558,83 (82,69)b 772,89 (59,56)a 817,31 (139,81)a 674,75 (135,82) 
Ca 200,35 (54,09)b 214,59 (86,59)b 139,89 (43,28)b 312,26 (192,46)a 102,39 (38,25)c 196,34 (119,48) 
Mg 721,70 (82,39)a 194,66 (38,04)c 321,71 (54,08)b 401,40 (58,99)b 387,91 (58,55)b 402,23 (189,91) 
S 635,09 (90,99)ab 494,24 (49,83)b 421,29 (50,83)b 489,94 (99,23)b 824,84 (222,35)a 562,17 (178,14) 
B 60,91 (5,32)b 43,49 (4,17)c 51,07 (7,0)b 35,50 (11,09)c 79,96 (9,54)a 53,62 (17,39) 
Cu 66,88 (3,14)bc 174,51 (44,17)a 74,47 (9,85)b 39,76 (2,88)d 170,58 (52,59)a 103,20 (64,51) 
Fe 15,57 (1,88)a 17,47 (1,04)a 15,50 (1,47)a 11,65 (1,64)b 13,09 (4,34)a 14,79 (2,99) 
Mn 9,02 (3,92)b 2,19 (0,59)b 2,01 (0,62)b 4,57 (1,91)b 32,49 (13,74)a 9,04 (12,36) 





As folhas de J. micrantha apresentaram área foliar específica (202,1 ± 74,8) 
significativamente maior do que as demais espécies N. lanceolata (87,4 ± 8,8), M. 































Figura 1 Área foliar específica (AFE) nas cinco espécies avaliadas. 
Nectandra lanceolata (NEC), Matayba elaeagnoides (MAT), Cupania 
vernalis (CUP), Jacaranda micrantha (JAC) e Cedrela fissilis (CED). 
Diferenças significativas pelo Teste de Tukey (p<0,05) são indicadas 
por letras diferentes. 
 
 
Considerando as principais razões entre os nutrientes, as razões N:K e N:P 
foram substancialmente mais altas em J. micrantha e a razão K:P nas duas espécies 
de Sapindaceae (Tab.6). Entre os micronutrientes, a razão Fe:Mn mais elevada foi 
em C. fissilis e a razão Zn:Cu foi maior em M. elaeagnoides e C. fissilis e mais baixa 







Tabela 6 Média (± desvio padrão) das razões das concentrações foliares de N:K, N:P, K:P 
Fe:Mn e Zn:Cu nas cinco espécies avaliadas. Médias seguidas pela mesma letra em cada 
coluna não diferem significativamente pelo teste de Tukey a 5%. 
 


























































A concentração de N foi negativamente correlacionada com K (r= -0,430; 
p<0,001), enquanto K e P foram positivamente correlacionados (r=0,631; p<0,001). 
Zinco e Cu correlacionaram negativamente (r=-0,49;p<0,001).  
A área foliar específica (AFE) apresentou correlação positiva com N (r=0,77; 
p<0,01), B (r=0,72; p<0,001) e Cu (r=0,57; p=0,002) e correlação negativa com Ca 
(r=-0,44; p<0,001). Também foram observadas relações lineares positivas entre AFE 














  As árvores da floresta subtropical do sul do Brasil apresentaram elevada 
variação interespecífica na concentração foliar dos nutrientes indicando a utilização 
diferenciada destes a partir de um pool comum no solo. As concentrações foliares de 
macronutrientes (N,P e K) nas folhas maduras de um grande número de espécies 
variaram significativamente, sugerindo a capacidade das plantas em regular as 
concentrações internas desses elementos (FITTER; HAY, 2002). 
As concentrações dos macronutrientes foliares foram similares às reportadas 
por Vitousek; Sanford (1986) em uma compilação de estudos de nutrição mineral em 
florestas tropicais com solos moderadamente férteis. Além disso, as concentrações 
foliares de N, P e K foram superiores (N e K) ou similares (P) àquelas reportadas por 
Martínez-Sánches (2006) em uma área de floresta tropical em solo fértil, de origem 
vulcânica, no México. A concentração de N e P foi também muito similar à descrita 
por Hase; Fölster (1982) para uma área de floresta tropical em solo eutrófico na 
Venezuela, sugerindo que as plantas da floresta subtropical do sul do Brasil não 
experimentam limitações com relação à disponibilidade destes nutrientes.  
A avaliação de folhas senescentes da floresta subtropical na Argentina 
também indicou similaridade para os nutrientes N, P e Mg, mas naquela floresta, a 
concentração de Ca foi muito superior e a concentração de K inferior, 
comparativamente com os nossos resultados, provavelmente em decorrência da 
maturidade das folhas. O Ca, como elemento pouco móvel, tende a se acumular em 
folhas senescentes enquanto o K, muito móvel, é remobilizado (PALMA et al., 2000).  
O status nutricional das folhas de Ilex paraguariensis, uma espécie nativa 





estudo, com exceção da concentração de Mn muito elevada em I. paraguarinesis, o 
que é característico dessa espécie (REISSMANN et al.,1999; SOUZA et al., 2008).    
A concentração foliar de P foi menor nas folhas do que o pool acessível no 
solo, indicando que provavelmente não é limitada pela disponibilidade deste 
elemento, mas decorrente das necessidades de cada espécie. Os valores 
verificados para P na análise de solo são considerados baixos quando comparados 
aos padrões supostamente adequados para o crescimento de espécies agrícolas 
(COMISSÃO, 2004), mas não foram observados nas folhas sintomas de deficiência. 
 Plantas agrícolas têm rápido crescimento e elevada demanda por nutrientes 
e, como resultado, estas plantas têm uma alta incidência de deficiências nutricionais 
se não recebem suplementação através de fertilizantes. Dessa forma, não é 
incomum encontrar plantas agrícolas exibindo evidências de estresse nutricional 
enquanto plantas nativas crescendo na mesma área têm pouca ou nenhuma 
indicação de estresse (TAIZ; ZEIGER, 2002). 
Martins (2011) demonstrou que as quantidades de P extraídas do solo estão 
diretamente relacionadas com as concentrações foliares deste elemento. O status de 
P no solo, portanto, parece ser suficiente para sustentar o desenvolvimento dessa 
floresta subtropical, em parte porque o P que retorna através da serapilheira 
aumenta as taxas de decomposição e ciclagem da matéria orgânica do solo, 
incluindo o próprio P (HOBBIE; VITOUSEK, 2000; KASPARI et al., 2008; WIEDER et 
al., 2009). Em áreas de FED e FOM, o aporte de serapilheira ocorre ao longo de 
todo o ano, com aumento da quantidade na primavera, coincidindo com o período de 
maior precipitação e temperatura (CUNHA et al., 1993; FIGUEIREDO FILHO et al., 





O clima da região da área de estudo é mesotérmico superúmido, sem 
períodos prolongados de frio intenso nem de seca. Essa região, situada nas latitudes 
baixas da zona temperada não está sujeita aos desvios térmicos que caracterizam o 
verão e o inverno das altas latitudes da zona temperada (NIMER, 1990). A ausência 
de extremos climáticos somada à diversidade florística são fatores que permitem que 
a floresta produza serapilheira durante todo o ano, fornecendo material para a 
ciclagem dos nutrientes. 
A concentração de K foi positivamente correlacionada com P, mas 
negativamente correlacionado com o N. O K é o mais abundante cátion 
citoplasmático (K+) e o principal regulador osmótico das células vegetais 
(BUCHANAN et al., 2009). O K pode se difundir para dentro ou para fora da célula 
através de canais específicos que respondem às variações no potencial de 
membrana (TAIZ; ZEIGER, 2002) e também a demanda por ajuste osmótico nos 
períodos climáticos mais severos do ano (MILLA et al., 2005). Como co-fator de um 
grande número de enzimas, seu suprimento adequado garante a incorporação do N 
inorgânico nas proteínas (ARMENGAUD et al., 2009).  
A AFE das espécies estudadas foi mais baixa em comparação com outros 
estudos realizados em florestas tropicais (ROZENDAAL et al., 2006), o que foi 
interpretado como resultado da maior exposição à luz das folhas no dossel, uma vez 
que menores valores de AFE têm sido correlacionados com aumento da 
luminosidade (MEZIANE; SHIPLEY, 1999; VILLAR; MERINO, 2001). Por outro lado, 
o N foliar afeta diretamente a AFE (REICH et al., 1997) e correlações positivas foram 
observadas em nosso estudo entre AFE e N, AFE e N:P e também, AFE e N:K.  





alta irradiância à qual são submetidas as folhas contribui para reduzir a AFE, mesmo 
com alta concentração de N foliar. 
A razão N:P em tecidos vegetais tem sido proposta como um indicador de 
limitações no crescimento da vegetação decorrentes destes nutrientes. Razões 
maiores do que 16 indicam que o crescimento é limitado por P, enquanto razões 
menores do que 14 indicam que o elemento limitante é o N. A proposta 
originalmente foi aplicada em plantas de áreas alagadas e herbáceas em dunas 
(VERHOEVEN et al., 1996), mas tem sido utilizada também em ecossistemas 
florestais (TESSIER; RAYNAL, 2003; COVELO et al., 2008). De acordo com essa 
classificação, as espécies avaliadas em nosso estudo apresentaram valores de N:P 
acima de 16 (18,77 - 31,52), indicando que o ambiente é saturado por N e limitado 
por P. Cabe ressalvar, no entanto, que o tipo de limitação indicada pela razão N:P é 
dependente não só do valor absoluto da razão, como também dos valores absolutos 
das próprias concentrações de N e P que, neste estudo, são considerados elevados.  
A eficiência média no uso dos nutrientes do conjunto das espécies avaliadas 
neste estudo foi a mesma observada por Winckler et al. (2006) na Floresta Ombrófila 
Mista Montana no Paraná e resultados similares (P > Mg > K > N > Ca ) também 
foram descritos para espécies lenhosas cultivadas (SANTANA et al., 2002) Contudo, 
quando considerada cada espécie individualmente, houve variações interespecíficas 
com relação à eficiência no uso dos nutrientes. A eficiência no uso de P é a mais alta 
entre os nutrientes estudados, fato geralmente interpretado como uma indicação do 
papel chave deste elemento no ecossistema (JARAMILLO; SANFORD, 1995). 
A menor eficiência no uso de N e as maiores razões de N:K e N:P de 
Jacaranda micranta, em relação as demais espécies, indicam uma demanda 





foliar de N e, consequentemente, a maior eficiência no seu uso. Resultados similares 
com relação à eficiência fotossintética no uso do N foram obtidos para Cedrela 
odorata na Costa Rica (HIREMATH, 2000).  
Já a concentração de Ca em C. fissilis foi a maior dentre as espécies 
avaliadas, resultando em uma eficiência no uso deste nutriente significativamente 
menor. O Ca e a AFE correlacionaram-se negativamente, o que foi interpretado 
como resultado da maior deposição desse elemento nas células do mesofilo. O Ca é 
um elemento que se acumula tanto nas paredes celulares (LARCHER, 2000) ou 
quanto no vacúolo celular na forma de cristais de oxalato de Ca (FAHN, 1982).  
A concentração foliar de S não variou muito entre as espécies, exceto em J. 
micrantha, na qual foi significativamente menor. O enxofre, essencial para síntese de 
alguns aminoácidos, está disponível para as plantas no solo, mas a atmosfera 
também tem servido como fonte de S em decorrência das emissões antropogênicas. 
(BUCHANAN et al., 2009).  
O Mn apresentou a maior variação interespecífica, sendo que, nas duas 
espécies de Sapindaceae foram observados os maiores valores, enquanto a mais 
baixa concentração de Mn ocorreu em C. fissilis.  A razão Fe:Mn < 1 foi evidenciada 
para todas as espécies, exceto C. fissilis que, devido a reduzida concentração foliar 
de Mn teve uma razão Fe:Mn = 3,39. Concentrações foliares de Fe superiores às de 
Mn não são usuais entre espécies arbóreas em ambientes naturais (BARRICK; 
NOBLE, 1993). 
Existem evidências de que a absorção de Mn é metabolicamente controlada, 
mas em solos com elevada matéria orgânica, sua disponibilidade é aumentada 
(KABATA-PENDIAS; PENDIAS, 1984). Deste modo, com base na análise de solo 





que a acidez do solo é similar em toda a área investigada, assim como as condições 
de redução (excluindo sítios mais favoráveis à oxidação, que afetariam também as 
demais espécies) infere-se que esta baixa concentração de Mn nos tecidos se deva 
à particularidade fisiológica de C. fissilis.  
Além disso, a ciclagem da serapilheira tenderia a liberar o Mn, que apresenta 
fraca ligação com a matriz orgânica (SMITH; PATERSON, 1995) viabilizando formas 
hidrossolúveis a serem absorvidas pela árvore. Portanto, no compartimento da 
serapilheira acumulada a absorção favoreceria ao Mn, uma vez que o Fe e o Ca são 
mais fortemente retidos nos tecidos orgânicos. 
Zinco e Cu são elementos que apresentam interações complexas, sendo 
descritos tanto efeitos sinergísticos quanto antagônicos, dependendo da espécie e 
parte da planta avaliada (TANI; BARRINGTON, 2005a e 2005b).  Em nosso estudo, 
o antagonismo entre estes micronutrientes pode ser percebido, pois a espécie que 
apresentou a menor concentração de Zn teve a maior concentração de Cu (J. 
micrantha) e vice-versa para as demais espécies. Além disso, os dois 
micronutrientes tiveram correlação negativa. 
Zinco e Cu são elementos envolvidos em numerosos processos metabólicos, 
mas as consequências de deficiência ou toxidez são pouco conhecidas em espécies 
florestais. Limites de concentração tóxica nos tecidos foliares para Zn estão entre 
200-300µg g-1 enquanto para o Cu, são cerca de 10 vezes menores, em torno de 20-
30µg g-1 (PÅHLSSON, 1989). Sob essa interpretação, J. micrantha apresentou 
valores de Cu situados na zona de toxidez. O grau de toxidez, contudo, é 
influenciado por diversos fatores da própria planta e do ambiente (PÅHLSSON, 






No caso do Zn, um nutriente essencial para a transcrição genética e, 
conseqüentemente para a síntese de proteínas (HELDT, 2005) que atua como 
antioxidante e na resposta das plantas aos estresses ambientais (CAKMAK, 2000), 
concentrações abaixo de 20 mg Kg-1 podem afetar negativamente o crescimento em 
coníferas (REISSMANN; WISNIEWSKI, 2004). Em nosso estudo, somente J. 
micrantha apresentou concentrações médias abaixo de 20 mg Kg-1.  
 A razão Zn:Cu em J. micrantha ficou muito abaixo do valor considerado 
adequado para o crescimento das plantas por MALAVOLTA (1980), que é em torno 
de 3. A relação entre Zn e Cu também foi baixa na maioria das amostras avaliadas 
por REISSMANN et al. (1999) em folhas de I. paraguariensis oriundas de plantas 
crescendo em diversos tipos de solo, inclusive em solo basáltico semelhante ao da 
nossa área de estudo, indicando que nas árvores nativas, valores abaixo de 3 
podem ser suficientes para suportar o crescimento.  
A forte correlação positiva observada entre a concentração foliar de B e a 
AFE foi interpretada como decorrente da função desse elemento como mantenedor 
da integridade estrutural dos tecidos, estabilizando as ligações entre os 
componentes pécticos da parede celular (PALLARDY; KOZLOWSKI, 2008). Como o 
B é um elemento envolvido no processo de alongamento celular (TAIZ; ZEIGER, 
2002) sua concentração é maior nas folhas com maior AFE, as quais costumam 
apresentar células maiores, com paredes primárias mais delgadas e maior 
proporção de substâncias pécticas (COSGROVE, 1997).  
Vários estudos relacionam a AFE à disponibilidade de N e pouca atenção tem 
sido dada ao papel de outros nutrientes, especialmente micronutrientes. Desta 





desempenhar papel preponderante na construção das folhas, principalmente em 
solos com disponibilidade satisfatória de N. 
A concentração foliar média de B variou bastante entre as espécies avaliadas 
(12,12 - 30,6 mg Kg-1) e foi superior aos requerimentos usualmente descritos para 
este elemento que variam de 5 - 15 mg Kg-1 (PALLARDY; KOZLOWSKI, 2008). O B 
é um elemento cujos requerimentos variam muito entre as espécies e a ocorrência 
de plantas com ampla distribuição geográfica em solos com diferentes 
concentrações desse elemento indica sua habilidade diferenciada em utilizá-lo ou 
redistribuí-lo entre os órgãos (APHALO et al., 2002).  
A elevada variação interespecífica nas concentrações foliares da maioria dos 
macro e micronutrientes indica que as diferenças observadas na concentração foliar 
decorrem da plasticidade de cada espécie em utilizá-los diferentemente a partir de 
um pool comum no solo. Particularmente as concentrações foliares de 
micronutrientes em J. micrantha e C. fissilis chamam a atenção, pois, para quatro 
dos cinco micronutrientes avaliados (B, Cu, Mn e Zn), as concentrações são 
inversamente proporcionais entre as duas espécies, indicando que, no mesmo grupo 
funcional (decíduas) as características espécie-específicas determinam sua 
aquisição.  
As semelhanças entre Cedrela fissilis e Cedrela odorata avaliada por 
Hiremath (2000) em termos de eficiência no uso de N, as concentrações foliares 
diferenciadas dos elementos K e Mn e a razão K:P, significativamente maiores nas 
duas espécies de Sapindaceae, bem como, a semelhança nas concentrações de 
nutrientes dessas mesmas espécies em diferentes estudos e tipologias florestais 
(WINCKLER et al., 2006) sugerem que o ajuste da concentração de nutrientes pode 





conduzidos no sentido de elucidar qual a parcela de contribuição da filogenia nas 
respostas obtidas em campo. 
Os resultados deste estudo estão de acordo com Hättenschwiler et al. (2008) 
e Richards e Schmidt (2010) e evidenciam a existência de interações 
complementares e de diferentes estratégias para aquisição e uso dos elementos 
essenciais por espécies arbóreas, crescendo no mesmo tipo de solo. A utilização 
diferenciada dos recursos propicia capacidades competitivas variadas dependendo 
do ambiente e de acordo com a plasticidade de cada espécie (BERENDSE; AERTS, 
1987; HUANTE et al., 1995; HIREMATH, 2000), habilitando espécies com distintas 
características foliares e requerimentos nutricionais a compartilhar o mesmo habitat 
(HIKOSAKA, 2004; MARTY et al., 2010).  
O reconhecimento das diferenças interespecíficas na eficiência de utilização 
de nutrientes por espécies que tem acesso a uma provisão compartilhada de 
recursos é importante na seleção de técnicas de restauração, manejo do solo e de 
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Estrutura foliar de espécies lenhosas de dossel e sub-bosque  
na floresta subtropical do sul do Brasil1 
 
RESUMO Este estudo avaliou se as características foliares associadas às plantas de 
sol e de sombra são úteis para caracterizar espécies que ocupam diferentes estratos 
numa floresta subtropical do sul do Brasil. Cinco espécies do dossel (Cedrela fissilis, 
Cupania vernalis, Jacaranda micrantha, Matayba elaeagnoides e Nectandra 
lanceolata) e cinco espécies do sub-bosque (Allophylus guaraniticus, Calyptranthes 
tricona, Gymnanthes concolor, Lantana brasiliensis e Trichilia elegans) foram 
selecionadas e suas folhas coletadas para a análise morfo-anatômica. A análise de 
componentes principais explicou 88,51 % da variação dos dados, formando dois 
grupos distintos, sendo um formado por C. fissilis, C. vernalis, M. elaeagnoides e N. 
lanceolata e outro por e A. guaraniticus, L. brasiliensis e G. concolor. A densidade 
estomática, as espessuras dos parênquimas paliçádico e esponjoso e a 
porcentagem de espaços de ar no parênquima esponjoso são parâmetros 
importantes na separação morfológica das espécies de dossel e sub-bosque. 

















ABSTRACT  (Leaf structure of canopy and understory tree species from subtropical 
forest of South Brazil). This study evaluated if leaf traits associated to sun and shade 
leaves can be used to characterize species that occupy different strata in a 
subtropical forest in South Brazil. Five canopy species (Cedrela fissilis, Cupania 
vernalis, Jacaranda micrantha, Matayba elaeagnoides e Nectandra lanceolata) and 
five understorey species (Allophylus guaraniticus, Calyptranthes tricona, 
Gymnanthes concolor, Lantana brasiliensis e Trichilia elegans) were sellected and 
their leaves collected for morpho-anatomical analysis. The principal component 
analysis explained 88,51 % of data variation, defining two groups: one formed by C. 
fissilis, C. vernalis, M. elaeagnoides and N. Lanceolata and  another formed by A. 
guaraniticus, L. brasiliensis and G. concolor. Stomata density, palisade and spongy 
parenchyma thickness and the percentage of spongy parenchyma air spaces are 
important traits on the morphological division of canopy and understorey species. 























Florestas são habitats heterogêneos nos quais as plantas estão expostas a 
uma ampla gama de variáveis ambientais que determinam sua distribuição e 
sobrevivência (Rijkers et al., 2000).  Essa heterogeneidade reflete também na 
distribuição vertical da vegetação, condicionada principalmente pelo gradiente de 
luz.  À medida que a luz incide na copa das árvores mais altas vai sendo 
gradativamente absorvida até chegar ao chão da floresta e essa distribuição 
desigual da radiação determina a formação de diferentes estratos ocupados por 
espécies com distintos requerimentos de luz (McDonald & Norton, 1992; 
Montgomery & Chazdon, 2001). 
Plantas que ocupam guildas diferentes na floresta, tais como dossel e sub-
bosque, experimentam condições distintas, especialmente na disponibilidade da luz 
nos estratos da floresta, promovendo modificações nos seus atributos morfológicos 
(Rozendaal et al,. 2006), anatômicos e fisiológicos (Stewart et al., 1990; Ogushi et 
al., 2003). Nas folhas, tais diferenças implicam em trade-offs envolvendo 
principalmente os parâmetros fotossintéticos e o investimento em biomassa foliar, 
resultando na evolução de diversas adaptações que afetam a capacidade de 
aquisição de luz por plantas que ocupam os diferentes estratos (Givnish, 1988).  
As características de folhas de sol e de sombra são bem descritas na 
literatura (Gratani et al,. 2006; Mantuano et al., 2006; Oguchi et al,. 2006) e diversas 
estratégias morfológicas e fisiológicas são exibidas como mecanismo para reduzir os 
efeitos negativos da radiação excessiva a que são submetidas as folhas muito 
expostas ao sol (Werner et al,. 1999) ou, no caso das folhas de sombra, para 





No sul do Brasil, predominam as florestas subtropicais nas quais a 
estratificação vertical é bem característica. Nas áreas de Floresta Ombrofila Mista e 
de Floresta Estacional Decidual, desenvolve-se um dossel no qual predominam, de 
acordo com a fitocenose considerada, espécies perenes ou decíduas, 
respectivamente. O sub-bosque é composto por arvoretas e arbustos lenhosos, além 
de árvores jovens em diferentes estágios de crescimento. As duas tipologias 
florestais, nas regiões em que se conectam, os ecótones, compartilham grande parte 
das espécies (Klein, 1978) constituindo áreas de especial diversidade (Ruschel et 
al., 2007). 
Considerando o conjunto de atributos morfológicos foliares normalmente 
associados com as estratégias de plantas de sol e de sombra, esse estudo 
pretendeu verificar se esses atributos podem ser utilizados para caracterizar as 
espécies de dossel e de sub-bosque em dois grupos funcionais em relação à 
disponibilidade de luz.  
 
Material e Métodos 
 
O estudo foi desenvolvido no Parque Natural Municipal do Rio do Peixe, no 
município de Joaçaba, Santa Catarina, Brasil (27o10’41”S e 51o30’17”O). A área de 
estudo é um fragmento florestal de cerca de 200 ha, localizado a 770 m de altitude, 
na transição entre duas fitofisionomias do bioma Floresta Atlântica: a Floresta 
Estacional Decidual (FED) e a Floresta Ombrófila Mista (FOM) (Klein, 1978), que 
abriga espécies características destas duas formações florestais. Nesta área, a 
estratificação vertical permite distinguir dois estratos formados pelas espécies 





decíduas e o sub-bosque é formado por árvores menores, arvoretas e arbustos 
lenhosos. A radiação fotossinteticamente ativa (PAR) no sub-bosque representa 
cerca de 3,5% da PAR disponível no dossel, de acordo com mensurações realizadas 
com Light Meter Li-COR Modelo 250 (valores médios de PAR-dossel: 1685 ± 92,01 
µmol m-2 s-1; valores médios de PAR- sub-bosque 45±92,01 µmol m-2 s-1).  
O solo da área é derivado do derrame basáltico do intervalo Juro-cretássico, 
classificados como Nitossolo Bruno, com alto teor de argila, pH ácido e elevado teor 
de nutrientes. O clima da região segundo a classificação de Köppen é do tipo Cfa, 
subtropical, mesotérmico, com temperatura média no mês mais frio inferior a 18ºC, e 
temperatura média no mês mais quente acima de 22ºC, com verões quentes, 
geadas pouco frequentes e tendência de concentração das chuvas nos meses de 
verão, sem estação seca definida e precipitação média anual de 1500-1700 mm 
(Pandolfo et al., 2002). 
A partir de um levantamento florístico prévio realizado na área (Raimundo, 
2003) e de estudos fitossociológicos em fitofisionomias similares (Jarenkow & 
Waechter, 2001; Ruschel et al., 2007), dez espécies lenhosas, dentre aquelas com 
maior valor de importância e que apresentavam no mínimo cinco indivíduos na área 
de estudo, foram selecionadas. Destas, cinco espécies compõem o grupo 











Tabela 1 Lista das espécies estudadas e suas respectivas famílias botânicas, altura média (m) 
e respectivo desvio-padrão entre parênteses, estrato da floresta ao qual pertencem e padrão 
fenológico.  
Espécie Família Altura  Estrato Fenologia 
Cedrela fissilis Vell. Meliaceae 18 (1,5) Dossel Decídua 
Cupania vernalis Cambess. Sapindaceae 15 (1,3) Dossel Perene 
Jacaranda micrantha Cham. Bignoniaceae 14 (1,2) Dossel Decídua 
Matayba elaeagnoides Radlk. Sapindaceae 15 (2,3) Dossel Perene 
Nectandra lanceolata Nees & Mart. Lauraceae 18 (1,5) Dossel Perene 
Allophylus guaraniticus (A. St.Hill.) 
Radlk. 
Sapindaceae 2,2 (0,3) Sub-bosque Perene 
Calyptranthes tricona D. Legrand Myrtaceae 6,5 (0,8) Sub-bosque Perene 
Gymnanthes concolor Spreng. Euphorbiaceae 5,6 (0,7) Sub-bosque Perene 
Lantana brasiliensis Link. Verbenaceae 1,4 (0,2) Sub-bosque Perene 
Trichilia elegans A.Juss. Meliaceae 2,3 (0,3) Sub-bosque Perene 
 
A coleta das folhas foi realizada no mês de fevereiro de 2010, durante o 
verão, abrangendo cinco indivíduos por espécie, cuja altura foi estimada em campo. 
No dossel, a coleta das folhas foi efetuada ascendendo-se com equipamento de 
escalada e utilizando podão para acessar os ramos mais altos, enquanto que no 
sub-bosque foi utilizada tesoura de poda manual ou podão.  
Folhas maduras foram coletadas a partir do quarto nó no sentido ápice-base, 
completamente expandidas, sem sinais de epifilia e de danos por herbivoria, 
localizadas nos ramos mais externos da copa de forma a garantir a similaridade das 
amostras. Nas espécies com folhas compostas, os folíolos foram considerados 
funcionalmente similares às folhas simples (Rijkers et al. 2000) e o folíolo mediano 
foi utilizado como unidade amostral. 
As folhas destinadas à análise histológica foram fixadas em FAA70 por 48h e 
então transferidas para álcool 70% para armazenamento. Amostras da região 





em micrótomo rotativo, coradas com solução aquosa de azul de toluidina 0,05% e 
montadas entre lâmina e lamínula. A espessura dos seguintes estratos foliares: 
cutícula da epiderme adaxial, epiderme adaxial, parênquima paliçádico, parênquima 
esponjoso, epiderme abaxial, cutícula da epiderme abaxial e espessura total foram 
mensuradas, utilizando o software Motic Images Plus 2.0 (MIP-2.0). Todas as 
mensurações foram realizadas em regiões da folha livres de nervuras. A 
porcentagem relativa de espaços intercelulares no parênquima esponjoso (AS%) e a 
razão parênquima paliçádico/parênquima esponjoso também foram estimadas. 
A densidade estomática, ou seja, o número de estômatos por unidade de área 
(estômatos mm-2), foi determinada na face abaxial de vinte folhas por indivíduo, 
utilizando microscópio óptico acoplado à câmara clara. O comprimento do poro 
estomático foi mensurado em cinco folhas de cada indivíduo, a partir de epidermes 
dissociadas em solução de ácido acético e água oxigenada 30 vol, 1:1, em estufa a 
60oC e coradas com solução aquosa de safranina a 1%.  
A área foliar (cm2) foi calculada utilizando-se a imagem digitalizada em 
scanner de mesa acoplado em computador, por meio do software SigmaScanPro 
(versão 4.0, SPSS Inc., Chicago, IL, USA, 1995). Foram digitalizadas vinte folhas por 
indivíduo e nas mesmas folhas foi determinada a massa seca (g) em balança de 
precisão após a completa desidratação. A partir desses dados calculou-se a área 
específica foliar [SLA = área foliar(cm2)/massa seca (g)]. 
A análise de componentes principais (PCA) foi aplicada, visando identificar a 
combinação de atributos que melhor explica a variação total dos dados e evidenciar 
a ocorrência de agrupamentos que reflitam as adaptações ao ambiente do sub-
bosque ou ao ambiente do dossel. Para esta análise, a espessura da cutícula foi 





 As características morfológicas foram comparadas entre as variáveis e entre 
os dois grupos ecológicos “dossel” e sub-bosque” através do teste t de Student. O 
coeficiente de correlação de Pearson foi calculado para avaliar a associação linear 
entre a SLA e a espessura das camadas foliares e também entre a altura das 
árvores e as variáveis SLA, densidade estomática, espessura total e parênquima 
paliçádico. A interpretação dos valores dos coeficientes de Pearson seguiu Dancey 
& Reidy (2006), onde r = 0,10 até 0,30 é considerada fraca; r = 0,40 até 0,60 
moderada e r = 0,70 até 1 forte. Somente foram discutidas as correlações 
moderadas e fortes.  
Todos os dados foram log transformados para atender aos pressupostos de 
normalidade e homogeneidade das variâncias. Foram considerados significativos os 




















A PCA indicou a formação de três eixos principais (utilizando o critério de 
Kaiser: autovalor > 1) que juntos explicaram 88,51% da variação dos dados (Tab. 2). 
O primeiro eixo explicou 40,21%, sendo que as variáveis que mais contribuíram na 
formação do primeiro eixo foram densidade estomática, espessuras do parênquima 
esponjoso e da epiderme abaxial e AS%. O segundo eixo explicou 33,45% e a SLA, 
densidade estomática, espessuras do parênquima paliçádico e total tiveram forte 
contribuição na formação desse eixo. Já o terceiro eixo correspondeu a 14,85% da 
variação dos dados, com maior participação da espessura da epiderme adaxial. 
 
Tabela 2 Autovalores e porcentagem de variância explicada pelos três primeiros eixos na 
análise de componentes principais e coeficientes de correlação entre as variáveis avaliadas 
e os eixos da PCA. Legenda: SLA = área específica foliar, SD = densidade estomática, AdE 
= espessura da epiderme adaxial, PM = espessura do parênquima paliçádico, SM = 
espessura do parênquima esponjoso, AbE = espessura da epiderme abaxial, AS% = 
porcentagem relativa de ar no parênquima esponjoso, LT = espessura total. 
 Eixo 1 Eixo 2 Eixo 3 
Auto valor 3,22 2,67 1,18 
% variância 40,21 33,45 14,85 
SLA 0,36 -0,75 0,44 
SD -0,72 0,62 -0,04 
PM -0,54 0,66 0,33 
SM 0,73 0,43 -0,49 
AS% 0,82 -0,16 -0,11 
AdE 0,38 0,52 0,70 
AbE 0,81 0,36 0,31 
LT 0,49 0,82 -0,17 
 
Por meio da PCA, foram evidenciados dois grupos de espécies, um deles, 





dossel, apresentando menor SLA e maior densidade estomática e espessura do 
parênquima paliçádico. O outro grupo, correspondendo ao sub-bosque, com maiores 
espessura do parênquima esponjoso e AS%, incluindo A. guaraniticus, L. brasiliensis 
e G. concolor. A espécie C. tricona, do sub-bosque, apresentou características muito 
similares às espécies de dossel, como altos valores de densidade estomática e 
espessura do parênquima paliçádico e baixo AS% (Tab. 3, Fig. 1).  Além disso, J. 
micrantha, apresentou a maior SLA e a menor densidade estomática entre as 
árvores do dossel, enquanto T. elegans, espécie presente no sub-bosque, exibiu o 
menor espessura do parênquima esponjoso e AS% (Tab. 3), assumindo uma 
























Figura 1 Diagrama de ordenação dos dois primeiros eixos da análise de componentes 
principais (PCA) representando a posição das espécies (NEC = Nectandra lanceolata, MAT 
= Matayba elaeagnoides, CUP = Cupania vernalis, JAC = Jacaranda micrantha, CED = 
Cedrela fissilis) e do sub-bosque (ALO = Allophylus edulis, CAL = Calyptranthes tricona, 
GYM = Gymnanthes concolor, LAN = Lantana brasiliensis, TRI = Trichilia elegans) em 
relação às variáveis mensuradas (SLA = área específica foliar, SD = densidade estomática, 
AdE = espessura da epiderme adaxial, PM = espessura do parênquima paliçádico, SM = 
espessura do parênquima esponjoso, AbE = espessura da epiderme abaxial, AS% = 





Com relação à organização dos tecidos foliares, embora a espessura total 
média não tenha diferido entre o grupo de espécies do dossel e aquelas do sub-
bosque, a análise comparativa da estrutura interna dos estratos foliares revelou 
diferenças significativas. A maioria das características foliares estudadas diferiu 





espessuras total, epiderme adaxial e cutícula da epiderme abaxial (Tab.3). No 
dossel, as folhas apresentaram menor SLA, maior densidade estomática, maiores 
espessuras da cutícula da epiderme adaxial e parênquima palicádico e maior razão 
da espessura do parênquima paliçádico/esponjoso, enquanto que as espécies do 
sub-bosque apresentaram maiores espessuras do parênquima esponjoso e 
epiderme abaxial e maior AS%. 
Embora as espécies do dossel tenham tido a menor SLA média, J. micrantha 
apresentou um valor bastante elevado para esse parâmetro. Por outro lado, no sub-
bosque, o menor valor da SLA correspondeu a G. concolor (Tab.3). 
Os coeficientes de correlação entre a altura das plantas e os caracteres 
foliares evidenciaram uma relação significativa (P < 0,05) e positiva para as 
seguintes características: densidade estomática (r = 0,78) e espessura do 
parênquima palicádico (r= 0,70), enquanto SLA (r = -0,46), espessura do 
parênquima esponjoso (r = -0,32) e AS% (r = -0,66) foram negativamente 






Tabela 3 Médias e respectivos desvios-padrão, entre parênteses, das características foliares das espécies do dossel (NEC = Nectandra 
lanceolata, MAT = Matayba elaeagnoides, CUP = Cupania vernalis, JAC = Jacaranda micrantha, CED = Cedrela fissilis) e do subosque (ALO = 
Allophylus edulis, CAL = Calyptranthes tricona, GYM = Gymnanthes concolor, LAN = Lantana brasiliensis, TRI = Trichilia elegans). Legenda: 
SLA = área específica foliar, SD = densidade estomática, SL = comprimento do poro estomático, AdC = espessura da cutícula adaxial, AdE = 
espessura da epiderme adaxial, PM = espessura do parênquima paliçádico, SM = espessura do parênquima esponjoso, Abc = espessura da 
cutícula abaxial, AbE = espessura da epiderme abaxial, LT = espessura total, AS% = porcentagem relativa de ar no parênquima esponjoso, 
P:S = razão parênquima paliçádico:parênquima esponjoso. Na comparação entre dossel e sub-bosque as médias seguidas por letras 
minúsculas iguais, na mesma linha, não são significativamente diferentes entre os grupos ecológicos (teste t de student, p<0,05). 
 NEC MAT CUP JAC CED Média  
dossel 
ALO CAL GYM LAN TRI Média sub-
bosque 
























































































































































































































































































Não foram encontradas correlações entre a SLA e comprimento do poro 
estomático, espessuras da epiderme abaxial e do parênquima esponjoso (Tab.4), 
quando foi considerado o conjunto de todas as espécies. Uma relação linear 
negativa foi observada entre SLA e densidade estomática, espessuras da cutícula 
da epiderme adaxial e abaxial e espessura do parênquima esponjoso, enquanto que 
AS% e SLA tiveram relação linear positiva. No entanto, a análise dos coeficientes de 
correlação do dossel e do sub-bosque separadamente indicou que a relação 
negativa entre SLA e densidade estomática é mais forte no dossel do que no sub-
bosque (Tab. 4).  
 
Tabela 4 Coeficientes de correlação de Pearson (P<0,05) calculados entre SLA e as demais 
características anatômicas. SLA = área específica foliar, SD = densidade estomática, SL = 
comprimento do poro estomático, AdC = espessura da cutícula adaxial, AdE = espessura da 
epiderme adaxial, PM = espessura do parênquima paliçádico, SM = espessura do 
parênquima esponjoso, Abc = espessura da cutícula abaxial, AbE = espessura da epiderme 
abaxial, LT = espessura total, AS% = porcentagem relativa de ar no parênquima esponjoso, 
P:S = razão parênquima paliçádico:parênquima esponjoso. 
  SLA  
 Geral Dossel Sub-bosque 
SD -0,70 -0,79 -0,57 
SL ns ns 0,85 
AdE 0,33 ns ns 
AdC -0,53 ns -0,60 
AbC -0,45 ns 0,58 
PM -0,43 -0,46 ns 
SM ns -0,63 ns 
AS% 0,55 0,66 ns 







Além disso, o comprimento do poro estomático não teve correlação com SLA 
no dossel, mas foi fortemente correlacionada com SLA no sub-bosque. Os 
componentes do mesofilo, espessuras dos parênquimas paliçádico e esponjoso e 
AS% e espessura total estão linearmente relacionados com a SLA nas espécies do 




O primeiro eixo da PCA, correlacionado principalmente com as variáveis 
densidade estomática, espessuras do parênquima esponjoso e da epiderme abaxial 
e AS%, refletiu o trade-off entre o uso eficiente da luz (espessura do parênquima 
esponjoso), transpiração (densidade estomática) e difusão dos gases (AS%), 
enquanto que no segundo eixo as variáveis SLA, espessuras total e do parênquima 
paliçádico indicaram a contribuição dos atributos relacionados com a alocação de 
biomassa nas folhas (SLA e espessura total) e eficiência fotossintética (espessura 
do parênquima paliçádico) para explicar  a variação dos dados.    
De modo geral, a distribuição das espécies em relação aos eixos da PCA 
produziu dois agrupamentos, um com as espécies do dossel, que apresentaram 
atributos mais próximos àqueles descritos para folhas de sol (menor SLA e maior 
espessura do parênquima paliçádico) e outro, com as espécies do sub-bosque, cujas 
características correspondem às das folhas de sombra (maior espessura do 
parênquima esponjoso e AS%). Jacaranda micrantha e T. elegans foram 
independentes desses grupos. O conjunto de características foliares de C. tricona foi 
mais similar às folhas de sol de modo que, no diagrama de dispersão da PCA, esta 





A divergência das características morfo-anatômicas dessas espécies pode ser 
indicar uma maior adaptação aos micro-habitats formados no sub-bosque, nos quais 
a intensidade luminosa é maior, devido a descontinuidade entre as copas das 
árvores do dossel (Inácio & Jarenkow, 2008). 
O valor médio de SLA verificado no sub-bosque foi significativamente maior 
do que no dossel e está de acordo com o descrito para plantas que se desenvolvem 
em ambientes com baixa disponibilidade de luz (DeWalt et al., 2004). A SLA tem 
sido descrita como uma característica chave no espectro de variação da estrutura 
foliar em diversos ecossistemas (Reich et al. 1991) e, neste estudo, foi uma variável 
importante para explicar a variação dos dados, com forte correlação negativa com o 
segundo eixo da PCA.  
Folhas com maior proporção de biomassa alocada no parênquima paliçádico, 
como nas árvores do dossel, têm geralmente menor SLA como resultado da maior 
compactação do mesofilo, aumentando a densidade foliar, enquanto que em 
ambientes sombreados, o maior valor da SLA é interpretado como uma estratégia 
para aumentar a eficiência na captura da luz com menor investimento em biomassa 
(Evans & Poorter, 2001; De Walt et al., 2004). 
A maior densidade estomática no dossel pode ser uma compensação à 
limitação imposta pelo tipo de organização do mesofilo, pois as folhas do dossel têm 
menor porcentagem de espaços intercelulares no parênquima esponjoso, indicando 
maior compactação. Essa maior compactação do mesofilo promove a máxima 
utilização da luz, porém cria uma resistência que limita a difusão dos gases 
(Dickson, 2000). Por outro lado, a resistência dos estômatos à difusão decresce com 
o aumento da densidade estomática (Peat & Fitter, 1994), o que, no caso das folhas 





Já nas espécies do sub-bosque, a presença de maiores espaços 
intercelulares permite trocas gasosas eficientes devido à maior área de superfície 
celular em contato com o ar (Dickson, 2000), a despeito da menor densidade 
estomática apresentada por essas folhas. Dessa forma, as plantas do sub-bosque 
aumentam a eficiência na captura de luz por meio da organização interna do 
parênquima clorofiliano sem afetar significativamente a espessura média quando 
comparadas às folhas do dossel.  
O mesofilo frouxamente arranjado e a maior porcentagem de espaços 
intercelulares no parênquima esponjoso constituem uma estratégia para aumentar a 
distribuição da luz no interior das folhas (Vogelmann et al., 1996), proporcionando às 
espécies fazerem uso mais eficiente da luz difusa no interior da floresta (Smith et al., 
1997). Nas folhas das plantas do sub-bosque, a ocorrência de um parênquima 
esponjoso mais espesso condicionou a menor razão espessura do parênquima 
paliçádico/esponjoso, enquanto que a maior AS% contribuiu para o maior valor da 
SLA.  
A forte correlação positiva observada em nesse estudo entre a altura e a 
densidade estomática é consistente com resultados similares em árvores 
amazônicas (Camargo & Marenco, 2011). Essa correlação reflete a necessidade de 
um maior número de estômatos para sustentar a condução da água nas árvores, 
comparativamente com as plantas de menor porte encontradas no sub-bosque, 
considerando que a transpiração estomática é a principal força que determina a 
ascensão da água através do xilema (Hetherington & Woodward, 2003; Taiz & 
Zeiger, 2009). Conforme as árvores crescem, elas frequentemente experimentam 





microambiente na copa (mais vento, menor umidade) e maior resistência hidráulica e 
gravitacional à ascensão de água no xilema (Ryan & Yoder, 1997). 
A maior densidade estomática observada nas árvores do dossel, no presente 
estudo, implica em taxas de transpiração mais elevadas comparativamente com as 
espécies do sub-bosque, uma vez que não houve diferença significativa no diâmetro 
do ostíolo. Na vegetação de modo geral, a variação na densidade estomática é 
muito maior do que a variação na dimensão do ostíolo (Fitter & Hay, 2002) e plantas 
adaptadas ao sombreamento tendem a ter menor densidade estomática devido as 
condições microclimáticas (Peat & Fitter, 1994), que permitem que os estômatos 
fiquem abertos por mais tempo. 
 Algumas espécies avaliadas apresentaram características foliares distintas 
daquelas compartilhadas pelas demais espécies co-ocorrentes no mesmo ambiente, 
dossel ou sub-bosque. Por exemplo, características foliares similares àquelas de 
folhas de sombra observadas em J. micrantha podem ser atribuídas, em parte, ao 
hábito decíduo desta espécie, uma vez que a SLA é inversamente relacionada com 
o tempo de vida da folha (Reich et al., 1999). Gymnanthes concolor, uma das mais 
típicas espécies do sub-bosque da floresta subtropical no sul do Brasil (Jarenkow & 
Waechter, 2001; Ruschel et al., 2007), crescendo caracteristicamente em um 
ambiente sombreado, apresentou menor SLA, maiores espessuras total e da 
epiderme e da cutícula adaxial, características essas mais comuns em plantas de 
dossel.    
Uma vez que os atributos funcionais relativos à história de vida das espécies, 
como a duração das folhas e o porte da planta, interagem com os atributos do 
ambiente nas comunidades naturais, diferentes combinações de características 





(Hallik et al., 2009). Espécies com designs funcionais alternativos podem atingir 
ganhos de carbono similares e, diferentes designs funcionais consequentemente, 
criam um espectro de possibilidades de utilização dos recursos condicionando o 
tamanho do nicho de cada espécie de acordo com a disponibilidade de recursos, 
como a luz, por exemplo (Sterk et al., 2011), contribuindo para a coexistência das 
espécies nos ecossistemas florestais, onde se observa um forte gradiente de luz 
condicionando a ocorrência das espécies. 
Assim, as características morfo-anatômicas foliares se mostraram adequadas 
para discriminar a maioria das espécies de acordo com o estrato da floresta no qual 
ocorrem (dossel ou sub-bosque). Densidade estomática, espessura do parênquima 
paliçádico, espessura do parênquima esponjoso e porcentagem de espaços de ar no 
parênquima esponjoso são parâmetros importantes na determinação da área foliar 
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As folhas das árvores da floresta subtropical do sul do Brasil exibiram 
variação significativa nos parâmetros avaliados no presente estudo. 
Os pigmentos fotossintéticos, Cla, Clb e Cltot foram particularmente importantes 
para ilustrar essa variação, pois foi verificada a modificação das concentrações 
foliares desses pigmentos nos quatro períodos de coleta, indicando a aclimatação 
das árvores às modificações sazonais do ambiente, embora tais modificações não 
sejam tão pronunciadas como aquelas descritas em ecossistemas fortemente 
estacionais.  
A análise química do solo e das folhas permitiu concluir que as plantas 
crescendo na área de estudo não são submetidas a limitações nutricionais. Dessa 
forma, as diferenças observadas nas concentrações foliares de nutrientes e na 
eficiência no uso de nutrientes foram interpretadas como de caráter espécie-
específico, refletindo diferentes estratégias para aquisição e uso dos elementos 
essenciais por espécies arbóreas que ocupam o mesmo sítio. A existência destas 
estratégias distintas para aquisição e uso dos recursos é determinante para que 
estas espécies possam coexistir no ambiente florestal.  
A estrutura vertical da floresta determina a formação de um forte gradiente de 
luz condicionando a ocorrência das espécies. Nesse contexto, as características 
morfo-anatômicas foliares se mostraram adequadas para discriminar a maioria das 
espécies de acordo com o estrato da floresta no qual ocorrem (dossel ou sub-
bosque). Entre as características avaliadas, a densidade estomática, a espessura do 
parênquima paliçádico, a espessura do parênquima esponjoso e a porcentagem de 





na determinação da área foliar específica e na separação morfológica das espécies 
de dossel e sub-bosque. 
 Nosso estudo demonstrou, que para essas espécies arbóreas, que crescem 
em um solo com disponibilidade de nutrientes e estão sujeitas a um ambiente 
sazonal, porém sem fortes extremos climáticos, as estratégias diferenciadas 
relativas à nutrição, fotossíntese e estrutura das folhas podem ser responsáveis pela 
sua coexistência. A determinação destes parâmetros fisiológicos e morfológicos, que 
refletem o estado das espécies nas condições atuais nos ecossistemas naturais, 
pode auxiliar na avaliação de possíveis alterações das florestas em cenários futuros 
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